Evaluación de las relaciones y diferencias genéticas del bocachico prochilodus magdalenae (characiformes, prochilodontidae) asociados a dos rutas migratorias en la parte baja de la cuenca del río Magdalena, Colombia. by Julio Gaviria, Yuris Patricia
1EVALUACIÓN DE LAS RELACIONES Y DIFERENCIAS GENÉTICAS DEL
BOCACHICO Prochilodus magdalenae (CHARACIFORMES,
PROCHILODONTIDAE) ASOCIADOS A DOS RUTAS MIGRATORIAS EN LA
PARTE BAJA DE LA CUENCA DEL RÍO MAGDALENA-COLOMBIA
YURIS PATRICIA JULIO GAVIRIA
Director:
JUAN CARLOS NARVÁEZ BARANDICA, M.Sc.
Codirector
GILBERTO JUNIOR OROZCO BERDUGO, Cand M.Sc.
UNIVERSIDAD DEL MAGDALENA
FACULTAD DE CIENCIAS BÁSICAS
PROGRAMA DE BIOLOGÍA













Santa Marta, Julio de 2013
3A mis padres Vicenta Gaviria Barrios y Mabel Julio Contreras
Mis hermanos Gervis, Andersson y Yaritza
Mis sobrinos David, Gervis, Jean Franco y Najhan
A mis abuelos Medarda y Rafael que siempre inculcaron
en mí el amor de crecer a través del estudio. Gracias por el
amor, la confianza y el apoyo que me han mostrado en el
camino para concretar mi proyecto de vida.
A mi prima Ibeth
A ti Cristian, por siempre recordarme y acompañarme  en
la ruta para alcanzar la meta con dedicación y amor.
4AGRADECIMIENTOS
El autor de esta memoria quiere dar los agradecimientos a las distintas
instituciones y personas que apoyaron la ejecución del proyecto, ellos son:
Al director de este trabajo, JUAN CARLOS NARVÁEZ BARANDICA, por sus
invaluables consejos y recomendaciones, por estar siempre atento y dispuesto a
trabajar en cada una de las fases de ejecución, por ser la persona en mostrarme
que los procesos genéticos están al alcance de todos.
Al codirector de este trabajo, GILBERTO OROZCO BERDUGO, por su ayuda
incondicional e infinitos consejos, que dado a sus conocimientos me permitieron
avanzar y finalizar este proyecto.
Agradezco de forma especial al Grupo de Investigación Biodiversidad y Ecología
Aplicada (GIBEA), a la Vicerrectoría de Investigación y a ECOPETROL, por su
apoyo científico, logístico, académico y el financiamiento de la totalidad del trabajo
de grado por medio del proyecto PROGRAMA DE GENÉTICA DE LA
CONSERVACIÓN PARA EL BOCACHICO Prochilodus magdalenae EN LA
CUENCA MEDIA Y BAJA DEL RÍO MAGDALENA (Contrato No. 137-09 entre
ECOPETROL-UNIMAGDALENA).
También expreso mis agradecimientos a Juan Carlos Aguirre, Eider Muñoz, Ana
Carolina Torregrosa, Daniel Castañeda, Andrea Ramírez, Paola Palacio, Tulia
Narváez y Fania Bolívar por su invaluable colaboración en laboratorio.
A los profesores German Blanco y Cesar Tamaris Turizo, por enfocarme siempre
al camino de la investigación.
Agradezco de forma especial a mi compañero Cristian Padilla en guiarme en el




2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA .............................................................14
3. JUSTIFICACIÓN .............................................................................................17
4. MARCO TEÓRICO..........................................................................................19
4.1. Generalidades de Prochilodus magdalenae ...........................................19
4.2. Marcadores Microsatélites ......................................................................21
4.3. Variabilidad genética...............................................................................23
4.3.1. Frecuencias alélicas ...............................................................................23
4.4. Heterocigosidad observada (Ho) y esperada  (He). ................................ 23
4.4.1. Equilibrio Hardy-Weinberg ......................................................................24
4.5. Diferenciación, subestructuración y relación genética ............................ 25
4.5.1. Los estadísticos-F...................................................................................25
4.5.2. Análisis molecular de varianza (AMOVA) ...............................................25
4.5.3. Distancia genética (D).............................................................................25
5. ANTECEDENTES ...........................................................................................27
6. OBJETIVOS ....................................................................................................30
6.1. OBJETIVO GENERAL ............................................................................30
6.1.1. OBJETIVOS ESPECÍFICOS...................................................................30
7. METODOLOGÍA..............................................................................................31
7.1. Descripción área de estudio....................................................................31
7.2. Fase de Laboratorio ................................................................................33
67.2.1. Extracción y cuantificación de ADN .......................................................33
7.2.2. Amplificación y genotipificación de microsatélites...................................34
7.3. Análisis de la Información .......................................................................36
7.3.1. Variabilidad genética intrapoblacional.....................................................36
7.3.2. Análisis de estructuración poblacional ....................................................36
8. RESULTADOS ................................................................................................39
8.1. ANALISIS DE VARIABILIDAD GENETICA .............................................39
8.1.1. EQUILIBRIO DE HARDY-WEINBERG ...................................................40
8.1.2. DESEQUILIBRIO DE LIGAMIENTO .......................................................41
8.2. ESTRUCTURA GENÉTICA ....................................................................44
8.2.1. Relaciones filéticas entre poblaciones a partir de distancia genética (D)46
8.2.2. Prueba de asignación poblacional con Geneclass..................................47
9. DISCUSIÓN.....................................................................................................50
9.1. ANALISIS DE VARIABILIDAD GENETICA INTRAPOBLACIONAL ........50
9.2. ESTRUCTURA GENÉTICA ....................................................................55
9.2.1. Relaciones filéticas entre poblaciones. ...................................................56





FIGURA 1. Prochilodus magdalenae (Orozco, 2013) ............................................19
FIGURA 2. Localización de los once puntos de muestreos de Prochilodus
magdalenae.....................................................................................................32
FIGURA 3. Prueba gráfica de cuello de botella. Histogramas de distribución de
frecuencias alélicas para las once poblaciones de P. magdalenae de la parte
baja de la cuenca del río Magdalena y sus tributarios.....................................43
FIGURA 4. Relaciones genéticas entre las once poblaciones de P. magdalenae de
la parte baja de la cuenca del río Magdalena, basadas en la distancia genética
insesgada de Nei (Nei, 1987). El método de agrupamiento usado fue el
Neighborioning o vecinos más cercano implementado en el programa MEGA 3
(Kumar et al; 2004)..........................................................................................47
8LISTA DE TABLAS
TABLA 1. Caracterización de los loci microsatélites y primers que se utilizaran en
Prochilodus magdalenae. ................................................................................35
TABLA 2. Grupos y niveles jerárquicos de las once localidades para el Análisis
Molecular de Varianza (AMOVA). ...................................................................37
TABLA 3. Numero de alelos (Na), heterozigosidad esperada (He), observada (Ho),
índice de endocruzamiento (Fis), riqueza alélica (Ra) y la diversidad genética
(DG) obtenidos para los siete loci microsatélites en 361 individuos de P.
magdalenae muestreados en once localidades de la parte baja de la cuenca
del río Magdalena y sus
tributarios…………………………………………………………………..……….40
TABLA 4. Prueba de Wilcoxon para verificar la existencia de cuellos de botella en
la población natural de P. magdalenae entre las once localidades muestreadas
en la parte baja de la cuenca del río Magdalena y sus tributarios. El análisis
fue realizado bajo tres modelos evolutivos IAM, TPM y SSM. ........................44
TABLA 5. Valores de Fst estimado entre los individuos de P. magdalenae entre
pares de las once localidades muestreadas utilizando siete locus
microsatélites. .................................................................................................45
TABLA 6. Análisis jerárquico de varianza molecular (AMOVA) dentro y entre las
once poblaciones de P. magdalenae. .............................................................46
TABLA 7. Resultado del análisis de asignación poblacional utilizando el programa
Geneglass para las once poblaciones de P. magdalenae...............................49
9LISTA DE ANEXOS
ANEXO 1. Número de muestras (N), número de alelos (Na), heterocigosidad
esperada (He) y observada (Ho), índice de endocruzamiento (Fis), riqueza
alélica (Ra), diversidad genética (DG) y alelos privados (Ap) obtenidos para
los loci microsatélites en 361 individuos de P. magdalenae para once
localidades en la cuenca del río Magdalena y sus tributarios..........................77
ANEXO 2. Alelos privados y/o exclusivos (en pares de base) y su frecuencia,
observados en los siete locus microsatélites de P. magdalenae en diez de las
once localidades..............................................................................................80
ANEXO 3. Resultados del test global de Hardy- Weinberg obtenidos para los siete
loci microsatélites y las once localidades P. magdalenae en la cuenca del río
Magdalena y sus tributarios.............................................................................82
ANEXO 4. Resultados de la prueba de desequilibrio de ligamiento obtenidos para
los siete loci microsatélites y las once localidades P. magdalenae en la cuenca
del río Magdalena y sus tributarios..................................................................83
10
RESUMEN
Para evaluar las relaciones y diferencias genéticas de la población de bocachico
asociada a dos rutas migratorias en la parte baja de la cuenca del río Magdalena,
se tomaron muestras de tejido muscular en once localidades; cuatro de estas se
encuentran ubicadas en el sector derecho o brazo de Mompós y las restantes se
encuentran distribuidas en el cauce principal del río. La recolecta de estas
muestras estuvo enmarcada en el proyecto de investigación “Programa de
genética de la conservación para el bocachico Prochilodus magdalenae en la
cuenca media y baja del río Magdalena”. Se extrajo ADN a 361 peces, el cual fue
amplificado y genotipificado para siete loci microsatélites. Mediante el análisis se
pudo observar que todos los loci son polimórficos; identificando un total de 250
alelos de los cuales 69 son privados. A pesar de que esta población presenta una
gran variabilidad genética (He) y una alta riqueza alélica (Na), se logró evidenciar
la existencia de un déficit de heterocigotos. El análisis de desequilibrio de
ligamiento no encontró asociaciones aleatorias entre los genotipos de los siete loci
lo que permitió realizar los diferentes análisis estadísticos. Se observaron posibles
desvíos en el Equilibrio de Hardy-Weinberg, lo que puede ser evidencia de
múltiples factores entre los que encontramos la consanguinidad y la posible
existencia de alelos  nulos. Eventuales cuellos de botella fueron confirmados en
las diferentes localidades muestreadas, evidenciando que alrededor del 50% de
estas han ocurrido cambios drásticos en el tamaño poblacional. Se encontró una
baja a moderada diferenciación genética en las poblaciones (Fst=0.02112 a
0.13156). En un Análisis Molecular de Varianza (AMOVA) se observó que la
mayor variación se encuentra dentro de las poblaciones y no entre los grupos.
Finalmente la prueba de asignación poblacional muestra un patrón de migración
disperso; concluyendo que no existen preferencias por las dos rutas migratorias.




El bocachico (Prochilodus magdalenae) es una especie endémica de la cuenca de
los ríos Magdalena, Sinú y Atrato (Maldonado et al; 2008), que reviste una gran
importancia ecológica, debido a su habito detritívoro y por la actividad de
procesamiento de los sedimentos, ya que este es considerado como un elemento
dominante en la dinámica de la estructura comunitaria de los ríos tropicales y un
atributo energético importante dentro del ecosistema, (Flecker, 1996). De igual
manera esta especie juega un papel muy importante en el sector comercial y
económico de la región en que habita, ya que es responsable de la seguridad
alimentaria de centenares de familias ribereñas presentes en las cuencas de
dichos ríos (Santacruz, 2003).
Por otro lado es una especie que en los últimos años ha despertado el interés de
ser conservada debido que se sabe que impactos antropogénicos, no solo ponen
en peligro a la especie en general, sino también al acervo genético de las
poblaciones de especies (Lande, 1988; Allan y Flecker, 1993). Impactos como la
deforestación de la vegetación ribereña, la construcción de represas e
hidroeléctricas, la captación de agua para la agricultura, la contaminación del agua
y la sobreexplotación de los recursos pesqueros, han sido las principales causas
que han puesto en peligro las poblaciones de peces de agua dulce (Lima y Castro,
2000; Atencio, 1997; Marrugo-Negrete et al; 2008). Ya que estas acciones causan
fragmentación y reducen el hábitat interrumpiendo su proceso migratorio y
reproductivo (Atencio, 1997).
Las migraciones son los desplazamientos resultantes de alternancia entre dos o
más hábitats separados, que ocurren con regular periodicidad durante un tiempo
de vida de los individuos (Albornoz, 2004). Involucran a la mayor parte de la
población en algún momento del ciclo de vida (Northcote, 1978). En este sentido,
dichas migraciones establecen tres tipos de hábitats funcionales como por
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ejemplo: para la reproducción, alimentación y para refugio. Con base a estos hay
tres categorías principales en las migraciones las cuales son: migración
reproductiva, migración alimentaria y migración para refugio (Albornoz, 2004). En
muchas poblaciones de peces, una agregación de adultos de ambos sexos migran
hacia los hábitats de desove; lo que es conocido como migración reproductiva que
es más visible que las migraciones para la alimentación o las de refugio
(Northcote, 1978).
En relación a esto, el bocachico realiza dos migraciones por año hidrológico,
consistentes en una migración reproductiva o de subienda entre los meses de
diciembre-febrero y un segundo periodo reproductivo entre los meses de julio-
septiembre (Jiménez-Segura et al; 2010). Este segundo periodo reproductivo es
de menor magnitud y no es muy claro, sin embargo aparénteme es realizado por
los peces relegados o que fallaron en el primer periodo reproductivo. Todos los
desplazamientos se encuentran relacionados con los factores fisicoquímicos de
las ciénagas e hidrológicos como el caudal del río (Otero et al; 1986; Galvis,
1982). Por consiguiente la suma de factores ambientales (naturales o
antropogenicos), relacionados con las características y diferencias geográficas de
su hábitat, generan cambios en el comportamiento migratorio de las poblaciones
establecidas en una cuenca, ocasionando variaciones en cuanto a los
movimientos y extensión del mismo.
En este sentido los movimientos realizados entre ambientes separados por la
utilización de rutas migratorias preestablecidas evolutivamente en la cuenca del río
Magdalena, convierten al bocachico en un importante bioindicador de perturbación
ambiental (Orozco, 2013). Estos factores pueden alterar las características del
ciclo de vida de esta especie, incluyendo la existencia y extensión del
comportamiento migratorio (Lucas y Baras, 2001). De acuerdo a lo anterior, este
estudio tiene como objetivo establecer las relaciones y diferencias genéticas de la
población de bocachico asociada a dos rutas migratorias en la parte baja de la
cuenca del río Magdalena y así evaluar el efecto que podría tener la selectividad
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de una ruta migratoria sobre la estructura genética de la población de Prochilodus
magdalenae en medio natural. Esta información puede ser de suma importancia
en los programas de conservación y manejo que actualmente se desarrollan para
esta especie.
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2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA
La cuenca del río Magdalena, cuenta con un área aproximada de 257,438 km2,
ocupando alrededor de un cuarto de todo el territorio colombiano (IGAC 1970).
Esta característica, hace que se convierta en la cuenca hidrográfica más
importante del país (Mojica, 2002), ya que en sus 1.540 km de recorrido, desde su
nacimiento hasta su desembocadura en el mar Caribe, atraviesa once
departamentos y sus principales ciudades, donde se concentra más del 80% de la
población nacional y se genera cerca del 90% del producto interno del país
(Mojica, 2002; Mojica et al; 2006).
La parte baja del río comprende una gran área cubierta por más de 20,000 km2 de
lagunas y pantanos, la cual se convierte en la principal zona de alimentación y
crianza para los peces migratorios que soportan la actividad pesquera a lo largo
del río Magdalena (Galvis y Mojíca 2007). Las capturas realizadas en la cuenca
del río Magdalena, se basan principalmente en tres especies: Prochilodus
magdalenae (Bocachico) Pseudoplatystoma fasciatum (Pintadillo o Bagre pintado)
y Pimelodus clarias (Blanquillo) (Galvis y Mojíca 2007). Entre estas especies,
podemos destacar al bocachico ya que debido a su comportamiento reproductivo,
es capaz de realizar largas migraciones desde las principales zonas de
alimentación y refugio, hasta las cabeceras de los ríos para reproducirse. En este
sentido, el bocachico juega un papel importante en la seguridad alimentaria de
centenares de familias ribereñas e influye en la economía de muchos municipios y
veredas debido a su aprovechamiento pesquero (Martínez et al; 2006; CCI 2007).
A pesar de la importancia económica de esta especie, su hábitat es objetivo de
grandes alteraciones humanas, como son la deforestación de la vegetación
ribereña, la captación de agua para la agricultura, la contaminación del agua y la
sobreexplotación de los recursos pesqueros, las cuales han sido identificadas
como las causas primordiales que han puesto en riesgo las poblaciones de peces
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de agua dulce (Atencio, 1997; Lima y Castro 2000; Marrugo et al; 2008). Sin
embargo, la construcción de embalses, diques y el relleno de la ciénagas en las
cuales pasa mayor parte de su ciclo de vida, son consideradas como uno de los
mayores problemas que enfrentan las poblaciones de bocachico presentes en la
parte baja del río Magdalena, ya que estas acciones causan fragmentación y
reducen el hábitat interrumpiendo su proceso migratorio y reproductivo (Atencio,
1997). En el caso que los ambientes en el cual se cría el bocachico sean
destruidos y los animales que frecuentan estas áreas no tengan acceso a ellos, la
sobrevivencia de esta especie estará en riesgo y la continuidad poblacional
amenazada (Pesoa, 2004).
Esta suma de factores ambientales (naturales o antropogénicos), relacionados con
las características y diferencias geográficas de su hábitat, generan cambios en el
comportamiento migratorio de las poblaciones establecidas en una cuenca,
ocasionando variaciones en cuanto a los movimientos y extensión del mismo
(Orozco, 2013).
En este sentido los movimientos realizados entre ambientes separados por la
utilización de rutas migratorias preestablecidas evolutivamente en la cuenca del río
Magdalena, convierten al bocachico en un importante bioindicador de perturbación
ambiental. Estos factores pueden alterar las características del ciclo de vida de
esta especie, incluyendo la existencia y extensión del comportamiento migratorio
(Lucas y Baras, 2001).
Previos estudios de radiotelemetría (Pesoa y Schulz, 2010), marcaje-recaptura y
genéticos, enfocados a evaluar los movimientos y estructura poblacional de peces
migratorios que habitan en ríos de Suramérica como el caso de los géneros
Prochilodus y Brycon, sugieren que estos pueden organizarse en metapoblaciones
y que los tributarios en los cuales ocurre la reproducción, pueden jugar un papel
importante en esa estructuración. Una posible explicación para la formación de
subpoblaciones en poblaciones de peces migratorios es el comportamiento
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homing, que se caracteriza por el retorno de los individuos al lugar donde nacieron
a través de una ruta migratoria preestablecida para reproducirse. Este
comportamiento ha sido comprobado en especies pertenecientes a estos géneros
(Godoy, 1959, 1975; Godinho y Kynard, 2006; Godinho et al; 2007). Sin embargo,
a pesar que este comportamiento provoca una restricción en el flujo génico de las
poblaciones, estudios genéticos realizados en otras especies del género
Prochilodus han indicado la presencia de una única población con elevado flujo
genético (Revaldaves et al; 1997; Carvalho-Costa et al; 2008). En vista de la
importancia de realizar estudios que contribuyan a esclarecer e identificar el patrón
migratorio de poblaciones naturales de bocachico para el conocimiento y la
manutención de su integridad genética; este estudio tuvo como propósito general
responder a la pregunta ¿Hay preferencias en los bocachicos Prochilodus
magdalenae que migran desde la parte baja de la cuenca del río Magdalena por
tomar alguna ruta migratoria específica?
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3. JUSTIFICACIÓN
Los movimientos realizados entre dos o más ambientes distintos, la utilización de
prácticamente toda la extensión de un río y su gran biomasa durante el proceso
migratorio, convierte al bocachico en el principal bioindicador de perturbación,
visto que sus patrones biológicos, como crecimiento, longevidad, maduración
sexual pueden ser alterados debido a modificaciones ambientales. Estos factores,
pueden alterar las características del ciclo de vida del bocachico, incluyendo la
existencia y extensión del comportamiento migratorio (Lucas y Baras, 2001).
Actualmente existe un acelerado deterioro de los ambientes en el cual se cría el
bocachico, impidiendo el acceso a estas zonas lo que conlleva a que la
sobrevivencia de esta especie esté en riesgo y la continuidad poblacional
amenazada (Pesoa, 2004).
Esto implica que las alteraciones medioambientales pueden generar cambios
fisiológicos, morfológicos y comportamentales, afectando la eficiencia reproductiva
de la población; cambios que serán evidenciados en las características genéticas
de la población. En este sentido, el componente genético se convierte en una
herramienta importante que permitiría dar un nuevo enfoque más acorde a los
patrones biológicos y reproductivos del bocachico presente en la parte baja del río
Magdalena, contribuyendo así al manejo y conservación de esta población. De
igual modo, resaltaría la importancia de conservar los diferentes ecosistemas
acuáticos como las lagunas marginales y planos de inundación que le brindan
soportes a esta población (Winemiller y Jepsen, 1998).
Diferentes medidas de conservación han sido utilizadas como medida de
mitigación y conservación de la población de bocachico. Sin embargo, es
importante resaltar que los repoblamientos son una de las más utilizadas. Pero el
desconocimiento de las características genéticas de la población, que han sido
moldeadas histórica y evolutivamente a través de los patrones migratorios, puede
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estar magnificando la problemática de su conservación, ya que se puede introducir
información genética innecesaria para la población receptora, alterando de esta
manera la existencia y extensión del comportamiento migratorio. En última
instancia, se puede disminuir la eficiencia reproductiva de la población
aumentando el riesgo de extinción de la especie, ya que la información genética
necesaria para identificar sitios y zonas históricas de reproducción para cada
población (Comportamiento homing) pudo perderse (Ward, 2006).
Lo anterior, crea la necesidad de evaluar las relaciones y diferencias genéticas
existentes en población natural de bocachico asociada a dos rutas de migración
diferentes en la parte baja de la cuenca del Magdalena. Entender los patrones
genéticos entre subpoblaciones de bocachico que migran a través de rutas
diferentes y que estas posiblemente puedan ser tratadas como una Unidad de
Manejo (MUs- Management Units) diferente (Moritz, 1994), garantiza el éxito de su
conservación y manejo (Machordom et al; 1999; Panarari, 2006; Piorski et al;
2008).
La condición de vulnerabilidad del bocachico (Mojica et al; 2012), crea la
necesidad de conocer los aspectos migratorios y las implicaciones genéticas que
este comportamiento pueda generar en poblaciones naturales de bocachico en la
cuenca baja del río Magdalena. Esto nos permitirá 1) Resaltar la importancia de
los cuerpos de agua marginales asociados al río Magdalena en los cuales se cría
el bocachico. 2) Establecer las posibles relaciones y diferencias en la población de
bocachico entre las dos rutas migratorias facilitando el establecimiento de
unidades de manejo genético. Lo anterior, facilitaría la toma de decisiones que
contribuyan a la conservación del bocachico y su hábitat.
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4. MARCO TEÓRICO
4.1. Generalidades de Prochilodus magdalenae
Esta especie taxonómicamente se encuentra ubicada dentro del superorden
Ostariophysi por la presencia de órgano de Weber que es una adaptación a los
ambientes acuáticos turbios, pertenece al orden Characiformes y a la familia
Prochilodontidae y comúnmente es conocida con el nombre de bocachico (Silva
2001).
FIGURA 1. Prochilodus magdalenae (Orozco, 2013)
Morfológicamente el bocachico es de cabeza roma, ojos grandes, cuerpo alargado
y grueso, comprimido lateralmente, con una longitud estándar de 206 a 248 mm y
puede alcanzar hasta 400 mm de longitud; es de color gris iridiscente en el dorso y
plateado en la sección lateral con bandas transversales oscuras, el vientre es
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rosado y la aleta dorsal tiene una serie de manchas pequeñas y oscuras
(Santacruz, 2003), los radios medios de las aleta caudal son oscuros con su parte
distal rosada, al igual que los extremos de las aletas pectorales, pélvica y anal
(Fajardo, 1999). Presenta la boca en posición terminal de tipo protráctil con
numerosos dientes diminutos de tipo villiforme localizados en la circunferencia de
los labios, en una segunda hilera de dientes en forma de V sobre la premaxila y la
mandíbula (Gery, 1977; Castro, 1999).
Habita la parte media y baja de los ríos, y durante los periodos de aguas bajas
irrumpe en el cauce principal del río en el cual realiza largas migraciones hasta
alcanzar a los tributarios de menor orden donde culmina el proceso reproductivo
(Orozco, 2013).
Las migraciones son los desplazamientos resultantes de alternancia entre dos o
más hábitats separados geográficamente, que ocurren con regular periodicidad
durante el tiempo de vida de un individuo (Albornoz, 2004), que además involucra
a la mayor parte de la población en algún momento del ciclo de vida (Northcote
1978). Las migraciones involucran tres tipos de hábitats funcionales como son:
para reproducción, para alimentación y para refugio (Albornoz 2004). En muchas
poblaciones de peces, una agregación de adultos de ambos sexos migran hacia
los hábitats de desove; la cual es conocida como migración reproductiva el cual es
más visible que las migraciones para la alimentación o las de refugio (Northcote,
1978).
De acuerdo a lo anterior, el bocachico realiza dos migraciones por año hidrológico,
consistentes en una migración reproductiva o de subienda entre los meses de
diciembre-febrero y un segundo periodo reproductivo entre los meses de
septiembre-diciembre (Jiménez-segura et al; 2010). Este segundo periodo
reproductivo es de menor magnitud y no es muy claro, sin embargo aparénteme
es realizado por los peces relegados o que fallaron en el primer periodo
reproductivo; Estos desplazamientos se encuentran relacionados con los factores
21
fisicoquímicos de las ciénagas e hidrológicos como el caudal del río (Otero et al;
1986; Galvis, 1982).
En el periodo de lluvias, el pez se encuentra en las ciénagas alimentándose del
sedimento y acumulando reservas de grasas para la maduración de las gónadas
(Santacruz, 2003; Otero et al; 1986; Ramos, 1963), al ser menos frecuentes las
lluvias las condiciones de las ciénagas cambia y se torna poco favorable para los
peces (Dahl et al; 1963), entonces es cuando comienza el ascenso del bocachico
a las partes altas del río (Otero et al; 1986). En época de sequía los bocachicos se
establecen en los tributarios del río que posean aguas bien oxigenadas con lechos
pedregosos que son fuente de alimento (Galvis, 1982), una vez han madurado las
gónadas se inicia el desove coincidiendo con las primeras lluvias y da inicio a la
migración trófica o descendente donde en su mayoría, retornan a las ciénagas de
origen (Otero et al; 1986).
Tal proceso es conocido como comportamiento Homing (Otero et al; 1986), que se
caracteriza por el retorno de los individuos al lugar donde nacieron a través de una
ruta migratoria preestablecida para reproducirse. Este evento ha sido comprobado
a través de estudios que se hicieron de recaptura y radio-seguimiento en especies
pertenecientes a este género tales como P. lineatus, P. argenteus (Godoy, 1959,
1975; Godinho y Kynard, 2006; Godinho et al; 2007).
4.2. Marcadores Microsatélites
Considerados como los marcadores genéticos más poderosos que se usan
actualmente, los microsatélites son segmentos cortos de ADN en los que una
secuencia motivo de 1–6 pares de base (pb), se repite en tándem hasta un
máximo de 60 veces (Goldstein y Pollok 1997).
Se caracterizan por presentar amplia distribución en el genoma eucariota, y se han
detectado en casi todos los organismos hasta ahora analizados (Hancock 1999).
Además su alta variación en el número de repeticiones les confiere un alto
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polimorfismo, haciéndolos muy útiles para estudios poblacionales (Bruford et al;
1996).
Desde el punto de vista práctico, los microsatélites poseen una serie de ventajas
sobre otros marcadores moleculares. En primer lugar se pueden obtener
resultados a partir de una pequeña cantidad de ADN, lo cual es importante al
trabajar con fauna silvestre, y más aún con especies en peligro de extinción. Por lo
tanto se pueden emplear métodos de muestreo no invasivo con buenos resultados
(muestras de pelo, heces, pieles de museo, etc.) (Bruford et al 1996; Morin y
Woodruff 1996). En segundo lugar es relativamente fácil obtener marcadores ya
que para muchas especies ya sea aislando primers (cebadores) específicos para
la especie (que involucra la construcción de una librería genómica) o realizando
una amplificación cruzada con primers aislados de una especie relacionada
(Beaumont y Bruford 1999); esto es posible debido a que las secuencias
flanqueantes de los microsatélites son lo suficientemente conservadas en taxa
relacionadas (Goldstein y Schlötterer 1999). En tercera instancia, son manejables
en el laboratorio, ya que se pueden amplificar varios loci en una sola reacción de
PCR, y su tamaño no supera las 500 pares de bases (bp), los productos no son
afectados por la disminución en la eficiencia de la PCR en la amplificación de
segmentos mayores a 1 kb (Bruford et al; 1996). Por último, presentan herencia
mendeliana simple, son codominantes (pudiéndose diferenciar los individuos
homocigotos de los heterocigotos) (Aranguren-Méndez y Jordana 2001).
Además de sus aplicaciones en conservación y genética de poblaciones, también
se han utilizado ampliamente en mapeo genético, identificación forense y en




El análisis de las frecuencias alélicas y sus cambios en el tiempo, nos permite
inicialmente caracterizar genéticamente una población, creando un patrón de
distribución de estas frecuencias debido a que los alelos y su frecuencia
correspondiente, son los que identifican a una población (Feldman et al; 1999).
Las frecuencias alélicas pueden variar con el tiempo en presencia de migraciones
o de deriva genética, dependiendo de la intensidad del efecto. Sin embargo, la
mayoría de las aplicaciones de los microsatélites se basan en el supuesto que la
variación genética en estos loci se mantiene por un equilibrio mutación deriva
(Chakraborty y Kimmel, 1999). Por ende las frecuencias alélicas observadas
pueden ser usadas como estimadoras de las verdaderas frecuencias alélicas y se
pueden calcular por conteo alélico (Weir, 1996).
Donde pi es la frecuencia del íesimo alelo en una población, 2N corresponde al
número de alelos muestreados en la población y ni es el conteo alélico para el
alelo i; determinado por la ecuación:
Donde nii es el número de individuos homocigotos para el alelo i y n ij es el número
de individuos heterocigotos que contienen el alelo i (Weir, 1996).
4.4. Heterocigosidad observada (Ho) y esperada  (He).
La heterocigosidad es la aproximación de la información genética presente en
formas alternativas dentro de un mismo individuo o dentro de una población
(Balding et al, 2007). Considerándose de gran importancia para entender la
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adaptación de las especies a su ambiente y su capacidad de respuesta ante los
cambios del mismo (Hartl y Clark, 1997). Una medida de la variación genética en
una población es la cantidad de heterocigotos observados (Ho). Esta frecuencia es
importante porque los heterocigotos contienen diferentes alelos y representan la
existencia de la variación, asociada con el potencial evolutivo de los organismos
en el medio ambiente (Santacruz, 2003).
La heterocigosidad esperada (He) es considerada la verdadera medida de
diversidad génica, la cual se calcula a partir de la suma de cuadrados de las
frecuencias alélicas (Weir, 1996). En el caso de un número de muestras pequeño
(n<50) se utiliza la ecuación desarrollada por Nei (1978), donde He es un
estimador no sesgado de la heterocigosidad de la población:
)
donde pi es la frecuencia del i-esimo alelo estimado en un locus en la población
(Nei, 1978).
4.4.1. Equilibrio Hardy-Weinberg
Este propone que en una población muy grande de organismos diploides que se
apareen al azar y donde no existe sobrelapamiento de generaciones, migración,
mutación, ni selección, las frecuencias alélicas y genotípicas serán constantes de
generación en generación y que, además, éstas presentan una relación entre ellas
(Hernández y Weir 1989; Guo y Thompson 1992). Una desviación en dichas
frecuencias indicaría selección, mezcla de poblaciones o apareamiento no al azar
(Raymond y Rousset 1995). Un exceso de organismos heterocigotos puede estar
indicando la presencia de selección o exogamia. Por el contrario si se detecta un
exceso de homocigotos puede ser por selección de un locus determinado,
presencia de alelos nulos, endogamia o efecto Wahlund (Santacruz 2003).
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4.5. Diferenciación, subestructuración y relación genética
4.5.1. Los estadísticos-F
Permiten caracterizar a una población cualquiera de organismos. Estos índices
fueron definidos por Wright con el fin de estimar el efecto de la endogamia sobre la
estructura poblacional. Entre estos índices encontramos el Fst, el cual compara la
heterocigosidad de las subpoblaciones con respecto a la heterocigosidad total
encontrada en la población-n, y se considera la medida más inclusiva de
subestructura poblacional (Hartl y Clark, 1997). Los valores de este índice varían
entre cero y uno, cuando no hay divergencia y cuando hay fijación de alelos en las
subpoblaciones, respectivamente. Sin embargo, Wright (Hartl y Clark, 1997),
estableció una escala de valores para la interpretación de este índice donde
valores de 0 a 0.05 se consideran de poca diferenciación genética; de 0.05 a 0.15,
moderada diferenciación; de 0.15 a 0.25 gran diferenciación y mayores a 0.25
indican diferenciación muy grande. Por otro lado, los otros índices como el Fis y el
Fit son considerados índices de endogamia evaluándola el primero a nivel
subpoblacional y el segundo en una población total. Cuando se tiene un valor
cercano a uno indicará que la subpoblación o población tiene una alta endogamia.
4.5.2. Análisis molecular de varianza (AMOVA)
Estima el índice de estructura genética usando información alélica contenida en
sus frecuencias (Excoffier et al. 1992). Da a conocer los niveles geográficos de
diferenciación entre las localidades muestreadas. Permite realizar comparaciones
a nivel geográfico: a nivel de cada sector; y dentro de cada localidad.
4.5.3. Distancia genética (D)
Es definida como el grado de las diferencias de genes entre poblaciones o
especies, medida por alguna cantidad numérica (Nei, 1987). Así el número de
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sustituciones de nucleótidos por sitio de nucleótido o el número de sustituciones
de genes por locus es una medida de distancia genética. Sin embargo, Nei (1987)
menciona que esto se refiere comúnmente a las diferencias de genes medida por
una función de frecuencia de genes. Existen muchas estimaciones para medir
distancias genéticas y están clasificadas en dos grupos, una para estudios
filogenéticos y otras para la clasificación y divergencia de poblaciones (Nei, 1987).
Diferentes D han sido propuestos, por ejemplo, DC de Cavalli-Sforza y Edwards
(1967), DA y Dm de Nei (1987), DG de Goldstein et al (1995), entre otras. Las dos
primeras se usan con microsatélites.
27
5. ANTECEDENTES
La diversidad y la variación genética corresponden a la variedad de alelos y
genotipos en una población (Frankham et al; 2002) y entender la distribución de
estas dentro y entre las poblaciones es necesaria para conservar las especies
(Spruell et al; 2003).
El estudio de la estructura de la población mediante técnicas moleculares ha sido
útil tanto en poblaciones comercialmente explotadas como en especies con cierto
grado de amenaza; así como su utilización en estudios de conservación; dado que
una especie en peligro de extinción, que ocupa un área determinada y que se ha
estructurado, entonces la estrategia de conservación tratará de preservar la
diversidad de la especies a lo largo de su distribución en la que puede existir, ya
que las adaptaciones locales se perderían. Por otro lado, si la especies es
homogénea en toda la zona de ocurrencia, entonces es posible concentrar los
esfuerzos de conservación solo en un área específica (Haig, 1998). Debido a
estos aspectos importantes para la conservación, varios estudios se han realizado
para la determinación de la estructura de poblaciones en peces migratorios.
Estudios realizados en Brasil por Hatanaka et at (2006), mediante la aplicación de
marcadores microsatélites, arrojan datos de subestructuración poblacional en
Prochilodus argenteus en diferentes localidades del río San Francisco,
recolectados en sitios cercanos con características ambientales diferentes por
estar aguas abajo de la represa hidroeléctrica las Tres Marías (río San Francisco),
donde la baja similitud genética entre los sectores generó la diferenciación
poblacional, lo que asumen como unidades de reproducción diferentes.
Uno de los argumentos utilizados para explicar la formación de subpoblaciones en
las poblaciones de peces altamente migratorios es el comportamiento de regreso
o retorno a casa (Braga, 2011). Estudios con radiotelemetría mostraron evidencia
de que este comportamiento ocurre en realidad para los individuos de ambos
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sexos en P. argenteus y Pseudoplatystoma corruscans (Godinho et al; 2007); de
igual forma para P. lineatus se reporta el mismo comportamiento (Godoy 1975).
Como conclusión a lo expuesto anteriormente, Godinho y Kynard (2006) infiere
que el comportamiento Homing es una característica del género Prochilodus.
En la subcuenca del río Miranda (Brasil), Sanchez para el 2007 utilizó a los
microsatélites en una población de Brycon hilarii (un pez migratorio), observó que
por lo menos dos grupos co-migran en las zonas muestreadas y que un cardumen
reproductivo muestra ser genéticamente diferentes a las demás muestras,
representando una posible unidad poblacional; y lo que puede significar que en
época reproductiva los individuos genéticamente homogéneos se organicen en
una unidad genética poblacional o en un cardumen reproductivo. Del mismo modo,
Wasko y Galetti Jr (2003) utilizando marcadores minisatélites reportan que los
peces de la especie Brycon lundii recolectados en diferentes localidades del río
São Francisco presentan simpatría, con la existencia de por lo menos dos
poblaciones distintas, lo que probablemente se deba a migraciones reproductivas
diferenciadas.
Pereira et al; (2009) utilizaron marcadores microsatélites para estudiar las
poblaciones de peces migratorios como las de Pseudoplatystoma corruscans en el
sistema fluvial Paraná (Paraguay), para el cual encontraron diferencias
significativas entre las poblaciones estudiadas, indicando subdivisión de la
población.
Pesoa y Scholz (2010) en el río dos Sinos al sur de Brasil, realizaron estudios
sobre patrones migratorios de desove y uso de hábitats para P. lineatus; para tal
fin los organismos fueron marcados con transmisores de radios codificada
digitalmente, a través de registradores de datos fijos, rastreaban los movimientos
de los peces marcados, encontrando que la mayoría de estos tienen preferencia
por un tramo del río con condiciones parecidas a humedales y al parecer son sitios
de desove.
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Por otra parte, estudios realizados por Carvalho-Costa et al. (2008) y Silva, (2011)
en tres localidades antes y después de la represa de Tres Marías, se evaluó la
variabilidad genética de Prochilodus costatus, con el fin de conocer la estructura
genética de la población a través del uso de microsatélites. Los estudios
registraron que los peces de los tres sitios tenían una variabilidad genética similar,
sugiriendo que la población está representada por una sola unidad reproductiva.
A pesar de la tendencia registrada para el grupo de peces migratorios
suramericanos como los Prochilodus, en Colombia la mayoría de estudios con
relación al bocachico se han realizado encaminados a la producción pesquera
(Valderrama y Solano, 2004; Martínez et al; 2006), a la valoración del estado de
conservación de la especie (Lima y Castro, 2000; Atencio, 1997; Marrugo-Negrete
et al; 2008) y cultivo (Atencio et al; 2003; Millán, 2003), debido a su importancia
comercial. A escala genética, sólo han sido evaluadas sus poblaciones naturales
en las cuencas de los ríos Sinú (Santacruz, 2003) y Cauca (López et al; 2004),
este último realiza caracterización molecular pero utilizando marcadores
moleculares AFLP.
Santacruz (2003) utilizó loci de microsatélites para evaluar poblaciones silvestres y
en cautiverio, haciendo un gran aporte en información sobre impacto genético de
los repoblamientos en esta población. Debido a que los marcadores que utilizó no
son los específicos para Prochilodus magdalenae propone una serie de
recomendaciones técnicas e incluye en estas diseñar primers específicos para el
bocachico que garantizarían una amplificación positiva.
En la actualidad no se han propuesto loci de microsatélites específicos para el
bocachico que permitan evaluar su variabilidad y estructura genética. Sin
embargo, para otras especies del género Prochilodus que viven en el Neotrópico,
se han propuesto 46 sistemas de microsatélites, de los cuales 22 son para P.
argenteus (Barbosa et al; 2006; 2008); seis para P. costatus (Carvalho-Costa et al;





Evaluar las relaciones y diferencias genéticas de la población de bocachico
Prochilodus magdalenae (Characiformes, Prochilodontidae) que toman dos rutas
migratorias en la parte baja de la cuenca del río Magdalena.
6.1.1. OBJETIVOS ESPECÍFICOS
 Evaluar la variabilidad genética de la población de Prochilodus magdalenae
asociada a dos rutas de migración en la parte baja del río Magdalena.
 Determinar las relaciones y diferencias entre las poblacionales muestreadas
a lo largo del cauce principal del río Magdalena y el brazo de Mompós, en la
parte baja de la cuenca.
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7. METODOLOGÍA
La metodología comprendió tres componentes básicos, el primero consistió en
tomar muestras de ejemplares ya recolectados en el marco del proyecto
PROGRAMA DE GENÉTICA DE LA CONSERVACIÓN PARA EL BOCACHICO
PROCHILODUS EN LA CUENCA MEDIA Y BAJA DEL RÍO MAGDALENA.
UNIMAGDALENA-ECOPETROL. Convenio Número 137-2009; entre los meses de
marzo-diciembre de 2010, los cuales estaban conservados en etanol al 96%. El
segundo componente comprendió la obtención de tejido de los ejemplares
seleccionados para extracción de ADN, amplificación cruzada y genotipificación de
siete loci microsatélites específicos para Prochilodus lineatus. Y por último el
análisis de la información a través de programas y pruebas estadísticas que
permitirán el alcance de los objetivos planteados.
7.1. Descripción área de estudio
El río Magdalena tiene su origen en la laguna La Magdalena, localizada en el
Páramo de las Papas, en el llamado Macizo Colombiano, a 01º 56´ N y 76º 35´ OE
y 3.685 m.s.n.m, su desembocadura, las Bocas de Ceniza, se encuentra al norte
de la ciudad de Barranquilla, a 11º 06´ N y 74º 51´ OE (Kaufmann y Hevert, 1973);
Tiene una longitud total de 1.540 km y una cuenca hidrográfica que ocupa 257,438
km2 (Galvis y Mojica, 2007). La parte baja del Magdalena se extiende desde la
finalización del pie de monte de la serranía de San Lucas hasta Bocas de Ceniza y
tiene como principales afluentes el río Cauca, San Jorge y Sogamoso (Galvis y
Mojica, 2007).
El bajo Magdalena se caracteriza por ramificarse en muchos brazos, formando así
islas de diferentes extensiones; la más grande de 2.600 Km2, es la isla Margarita,
rodeada por los brazos de Loba y Mompós; también se destaca por un gran
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número de ciénagas que comprenden un área de 20,000 km2 (Kaufmann y Hevert
1973; Galvis y Mojica, 2007).
Las muestras analizadas corresponden a once (11) localidades las cuales son:
Ciénaga Grande de Santa Marta (Sector Km 13), Canal del Dique (Gambote y
Mahates), Mompós, parte baja del río Cauca, río San Jorge (San Benito de Abad y
San Marcos), Gamarra, Ciénaga de Pijiño, Santa Paula y Palomino (Figura 2).
FIGURA 2. Localización de los once puntos de muestreos de Prochilodus
magdalenae.
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7.2. Fase de Laboratorio
Las muestras se encontraban fijadas en el laboratorio de Genética Molecular de la
Universidad del Magdalena, donde se llevó a cabo igualmente el procedimiento de
las mismas.
7.2.1. Extracción y cuantificación de ADN
Se fijaron muestras en Etanol al 96% de tejido extraído del musculo caudal de
cada ejemplar, del cual se extrajo el ADN con la utilización de un MasterPure™
DNA Purification Kit, cuyo protocolo de extracción se muestra a continuación:
Se tomaron aproximadamente de 1 a 5 mg de tejido muscular del pedúnculo
caudal de cada animal, los cuales fueron procesados en el menor tiempo posible.
Luego se preparó una solución con 1 µl de Proteinasa K con 300 µl de la solución
de tejido y lisis celular. El tejido se homogenizo manualmente y se transfirió a un
tubo para centrifugarlo. Al tubo con la muestra de tejido se le adiciono 300 µl de la
solución de tejidos y lisis celular con la Proteinasa K y se homogenizo fuertemente
el tubo con la solución. La muestra fue incubada a 65ºC durante 15 minutos y
cada 5 minutos cada muestra fue “vortexadas”. El tubo se enfrió a 37ºC, y se le
adiciono 1 µl de RNasa en una proporción de 5µg/µl. Las muestras se incubaron a
37 ºC por 30 minutos y se transportaron en un recipiente con hielo durante 5
minutos. Se adicionaron 175 µl de MPC reactivo de precipitación de proteínas a
los 300 µl de muestra lisada, para luego vortexar el producto. La precipitación del
producto se hizo en una microcentrífuga a 4ºC y 10,000 rpm durante 10 minutos.
El sobrenadante obtenido se transfirió a otro tubo, al que se le adicionaron 500 µl
de isopropanol, agitándolo por inversión unas 30-40 veces. El nuevo tubo se
llevará a una microcentrífuga a 4ºC durante 10 minutos para una nueva
precipitación del ADN. El isopropanol, fue retirado cuidadosamente sin agitar el
tubo. El tubo fue enjuagado con etanol al 70% y luego retirado con una pipeta. El
ADN extraído se resuspendido en 35 µl buffer TE.
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La verificación de la calidad de ADN obtenido se realizó mediante electrosforesis
horizontal con gel de agarosa al 0.8%, tiñéndolo con bromuro de etidio y una
corrida a 80 voltios durante 30 minutos (Narváez, 2006).
La cantidad de ADN extraído fue cuantificado comparando las muestras con un
marcador de concentraciones de ADN conocidas (ADN Ladder. HyperladderTM IV
y/o ADN Ladder. HyperladderTM V,  Bioline).
7.2.2. Amplificación y genotipificación de microsatélites
Se amplificaron siete loci microsatélites específicos de Prochilodus lineatus
propuestos por Rueda et al. (2011), seleccionándose los más polimórficos, cuya
amplificación cruzada fue positiva para otras especies del género como P.
argenteus, P. mariae, P. nigricans y P. magdalenae.
El polimorfismo de los microsatélites fue analizado a través de una PCR (Reacción
en Cadena de la Polimerasa) para los individuos recolectados en las once (11)
localidades distribuidas en el tramo principal de la cuenca baja del río Magdalena
(brazo de loba), el brazo de Mompós y el punto de intersección en la localidad de
Gamarra. Las amplificaciones se realizaron en un termociclador ESCOswif-
MXPRO con gradiente, para determinar la temperatura de alineamiento óptima. Ya
establecidas las temperaturas de alineamiento, las amplificaciones se realizaron
en un termociclador TC-4000 en un volumen de reacción de 10 µl conteniendo 100
ηg de ADN, 0.2 mM de dNTPs (dATP, dGTP, dCTP, dTTP) 1 x PCRbuffer (Tris-
HCl 200 mM, pH 8.4 y KCl 500 mM; Bioline), 0.2 mM de cada primer, 2 mM de
MgCl2 y 0.25 U de la enzima Taq polimerasa (Bioline).
El tamaño de los productos obtenidos de la amplificación se observaron por medio
de un equipo de electroforesis capilar referencia QIAxcelSystem, utilizando un
marcador de peso de ADN conocido (Size Marker 50-800 bp V.2.0), el cual
permitió cuantificar el tamaño en pares de base de los alelos y distinguir los
individuos homocigotos de los heterocigotos con la ayuda del programa ScreenGel
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v1.0. Para este proceso se utilizó el kit de alta resolución (QIAxcel DNA High
Resolution Kit), el cual separa fragmentos de 3 a 5 pb.
TABLA 1. Caracterización de los loci microsatélites y primers que se utilizaron en
Prochilodus magdalenae.
Loci Primers (5'-3') Tamaño
de alelos
(pb)
PL3. F:5'- TCTGAGCTGTGAGGAATGGA -3'
R:5'- AGAGCGCTCAAGCACAAGAT-3'
185–203






PL28 F: 5'- GAAGCTTGGGCTCTTGACAT-3'
R: 5'- CGTTTGCCTCTAGCCTTTTG-3'
239-249
PL34 F:5´- GAGCGGATTCTCCACATGAT -3´
R: 5´ -TAATGTGCTCCCTCCCACAG - 3´
178–212







7.3. Análisis de la Información
7.3.1. Variabilidad genética intrapoblacional
Para evaluar la variabilidad genética en cada una de las localidades muestreadas
en el tramo principal de la cuenca baja del río Magdalena (Brazo de loba) y en el
brazo de Mompós, se calcularon los valores de heterocigosidad esperada (He) y
observada (Ho) para cada locus registrado en la población; así como también el
número, frecuencia alélicas y los eventuales desvíos en el equilibrio de Hardy-
Weinberg (p<0.05) a través de la utilización del programa GENEPOP (Raymond y
Rousset 1995). De igual forma se estimaron los valores de riqueza alélica a través
de FSTAT. Se utilizó el programa MICRO-CHECKER (Oosterhout et al., 2004),
para remuestrear los alelos de cada locus a través de simulaciones bootstrap para
la identificación de posibles errores debido a drop up o stutter de alelos, así como
también la presencia de alelos nulos en las diferentes localidades muestreadas.
7.3.2. Análisis de estructuración poblacional
Para la determinación de las diferencias de la distribución génica entre las
localidades muestreadas, se aplicó el índice de fijación FST de Wright (1978), para
los locus registrados entre las localidades muestreadas, utilizando el método de
Weir y Cockerham (1984) implementado a través del programa GENEPOP
(Raymond y Rousset, 1995). Para la evaluación del grado de diferenciación
genética entre las localidades muestreadas, se estimó la significancia estadística
de los valores de FST a través de tests de permutación, utilizando intervalos de
confianza del 95% en remuestreo por bootstrap sobre los loci con la ayuda del
programa FSTAT (Goudet, 2001).
Por otro lado, también se realizó un análisis jerárquico de varianza molecular
(AMOVA) (Tabla 2) para cinco agrupaciones, a través del programa ARLEQUÍN
(Schneider et al., 2000).Estas se realizaron con la finalidad de determinar los
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niveles de diferenciación genética entre los grupos, así como se comportaba esta
variabilidad entre y dentro de las localidades.
TABLA 2. Grupos y niveles jerárquicos de las once localidades para el Análisis





Se asumen las once localidades como un solo grupo jerárquico.
2
Se crearon dos grupos jerárquicos de acuerdo al margen derecho e
izquierdo del cauce principal del río Magdalena:
1. Margen derecho: Kilometro (KM), Mompós, Ciénaga de Pijiño y
Gamarra.
2. Margen izquierdo: Palomino, Santa Paula, San Benito de Abad,
San Marcos, Mahates, Gambote y río Cauca.
3
Se excluyen los tributarios como el río Cauca (Cauca bajo y Santa
Paula), río San Jorge (San Benito de Abad y San Marcos) y se separó
Gamarra haciendo parte de un tercer grupo.
4
se realizaron dos grupos:
1. Conformado por los tributarios: río Cauca (Cauca bajo y Santa
Paula), río San Jorge (San Benito de Abad y San Marcos).
2. localidades del margen derecho: KM, Ciénaga de Pijiño y
Mompós.
5
Se formaron tres grupos :
1. los tributarios: río Cauca (Cauca bajo y Santa Paula), río San
Jorge (San Benito de Abad y San Marcos).
2. localidades del margen derecho: KM, Ciénaga de Pijiño y
Mompós.
3. localidad de Gamarra tomada como referencia del cauce principal
del río Magdalena
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Para la evaluación de las relaciones genéticas entre las localidades muestreadas
en cada ruta migratoria, se utilizó la distancia genética de Cavalli-Sforza et al;
(1997) y el índice de Nei (1972). El método de agrupamiento usado para construir
el dendograma fue el Neighbor joining y se evaluó la topología del dendograma
por medio de 1000 bootstrap, para probar la significancia de los agrupamientos
obtenidos en los árboles.
Se realizó una prueba de asignación poblacional para determinar si los individuos
muestreados en las localidades de la parte más baja de la cuenca del río
Magdalena presentan perfiles multigenotípicos diferenciables de los analizados en
los ríos tributarios y de la parte media de la cuenca. Es decir, la conformación de
núcleos poblacionales particulares para cada localidad muestreada. Para esto se
empleó el programa computacional GENECLASS 2.0 (Piry et al; 2004). En esta
prueba se aplicaron los métodos bayesianos (Rannala y Mountain 1997), de
frecuencias (Paetkau et al; 1995) y de distancias genéticas. El análisis de
asignación con cada uno de esos procedimientos se realizó con y sin
simulaciones. Para la prueba de simulaciones, se realizaron 10000 remuestreos
mediante la técnica de Cadena de Markov Monte Carlo, aplicando el
procedimiento propuesto por Paetkau et al; (2004). Para la prueba sin
simulaciones, se calcularon las probabilidades de pertenencia o exclusión de
todos los individuos a los sectores estudiados. Por otro lado, se determinaron la
posible existencia de migrantes de primera generación entre los sectores
estudiados. Para ello, al igual que en el caso anterior, se aplicaron métodos
bayesianos, de frecuencias y distancia genética sin simulaciones y con
simulaciones. En esta prueba no sólo se conocieron los posibles migrantes entre
los sectores muestreados, sino que además se pudo identificar la localidad de
procedencia de cada individuo.
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8. RESULTADOS
Se creó una matriz con los datos obtenidos de la genotipificación de 361
individuos de Prochilodus magdalenae, pertenecientes a once localidades
pertenecientes a la parte baja del cauce principal del río Magdalena y sus
principales tributarios, usando siete loci microsatélites, la cual se utilizó para
realizar los análisis poblacionales.
8.1. ANALISIS DE VARIABILIDAD GENETICA
En total, se identificaron 250 alelos entre todos los individuos de bocachico para
los siete primer utilizados, variando de 28 a 54 para los locus PL 28 y PL 119
respectivamente (Anexo 1). El número promedio de los alelos por locus en toda la
población fue de 35.71 y el promedio de alelos en cada localidad varió entre 10.14
(Gambote) y 18.42 (Ciénaga de Pijiño). La heterocigosidad esperada (He) vario
entre 0.801 (PL 34) a 0.955 (PL 119) con un promedio de 0.882 por locus. Para la
heterocigosidad observada (Ho) el menor valor fue PL 34 con 0.052 y el mayor fue
0.465 (PL 64) con un promedio de 0.277 por locus. Por otro lado es importante
resaltar que el locus PL 34 presentó el más alto valor para el coeficiente de
endocruzamiento Fis (0.936) (Anexo 1)
Entre los 250 alelos obtenidos de toda la población de bocachico, se detectaron 69
alelos privados y/o exclusivos, es decir, alelos que solo están presentes en una
población. En este sentido, se encontró que la localidad de Mahates registró cero
(0) alelos exclusivos, mientras que para el resto de localidades por lo menos un (1)
alelo privado estuvo presente. La localidad que presentó el mayor número de
alelos exclusivo fue Gamarra, presentando un total de 15 entre los individuos
recolectados. El alelo 232 (PL 23) presente en la localidad de Gambote, mostró la
mayor frecuencia (0.438) (Anexo 2).
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Para las diferentes localidades muestreadas, se estimó el número de alelos
generados entre los siete loci utilizados, el cual varió de 71(Gambote) a 128
(Gamarra). Por otro lado, la heterocigosidad observada (Ho) promedio fue entre
0.193 (río Cauca) a 0.325 (San Benito de Abad) y esperada (He) promedio varió
entre 0.847(Gambote) a 0.917 (Mompós). Con respecto al coeficiente de
endogamia (Fis) los valores promedios de este índice variaron entre 0.643 (San
Benito de Abad) a 0.791 (río Cauca). La riqueza alélica varió de 10.889 (Mahates)
a 13.110 (Mompós). Por otro lado la diversidad genética se encontró entre 0.862
(Mahates) a 0.925 (Mompós) (Anexo 1) (Tabla 3).
Tabla 3. Numero de alelos (Na), heterozigosidad esperada (He), observada (Ho),
índice de endocruzamiento (Fis), riqueza alélica (Ra) y la diversidad genética
(DG) obtenidos para los siete loci microsatélites en 361 individuos de P.
magdalenae muestreados en once localidades de la parte baja de la cuenca del
río Magdalena y sus tributarios.
8.1.1. EQUILIBRIO DE HARDY-WEINBERG
Al realizar el test de probabilidad de Guo y Thompson (1992), se obtuvo que todos
los locus presentaron un P-valor altamente significativo (P<0.0000) en todas las
localidades muestreadas. De esta manera, la hipótesis de apareamiento al azar
que plantea el modelo es rechazada, encontrándose en desequilibrio de Hardy-
Weinberg debido a un déficit de heterocigotos (Anexo 3). Estos resultados son
locus Pl 28 Pl 14 Pl 23 Pl 34 Pl 64 Pl 119 Pl  3 Promedio
Na 28 44 36 29 29 54 30 35,71427
Fis 0,847 0,687 0,607 0,936 0,478 0,573 0,74 0,695403
Ra 9,863 14,86 10,61 8,553 11,06 17,84 10,26 11,86286
DG 0,859 0,954 0,88 0,815 0,89 0,966 0,894 0,894078
He 0,846 0,94 0,87 0,801 0,883 0,955 0,882 0,882533
Ho 0,133 0,299 0,347 0,052 0,465 0,414 0,232 0,277403
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corroborados con los valores del índice de endogamia (Fis) para las once
localidades, los cuales registran en todos los casos valores positivos.
8.1.2. DESEQUILIBRIO DE LIGAMIENTO
Al calcular los valores de probabilidad en la prueba de desequilibrio de ligamiento,
no se encontró significancia estadística para asociaciones aleatorias entre los
genotipos de los siete loci de las once localidades, sugiriendo que los análisis
pueden ser realizados asumiendo independencia estadística entre los loci (Anexo
4).
Debido que las poblaciones de P. magdalenae presentaron un alto grado de
consanguinidad de acuerdo a lo registrado por el índice de entrecruzamiento (Fis)
y una desviación en el EH-W debido a un déficit de heterocigotos; se utilizó el
programa MICRO-CHECKER (Oosterhout et al; 2004) para verificar la existencia
de alelos nulos en cada locus para todas las poblaciones muestreadas. Esta
prueba, permitió detectar la presencia de alelos nulos en todas las localidades
muestreadas y en todos los loci microsatélites seleccionados para el análisis.
Así mismo para detectar si la población ha experimentado recientemente cambios
demográficos drásticos (cuello de botella), se utilizaron dos pruebas: el test
gráfico, descrito por Luikart y colaboradores (1998) y una prueba más robusta,
descrita por Cornuet y Luikart (1996) que se basa en el test de Wilcoxon que
evalúa las diferencias entre la heterocigosidad esperada (He) y la heterocigosidad
esperada bajo el supuesto de equilibrio mutación deriva (Heq).
En los resultados que evidencian los histogramas de frecuencias alélicas para
cada población y entre todos los loci (Figura 3), las poblaciones que exhiben una
distribución en forma de “L” son Km 13, Santa Paula, Mompós, Pijiño y San Marco
lo que se espera cuando no hay cuello de botella reciente. A diferencia de las
poblaciones de Palomino, Gamarra, San Benito de Abad, Mahates, Gambote y
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Cauca que presentan un cambio de moda esperado cuando ha ocurrido este
evento recientemente en la población.
Por otra parte la figura 3 nos permite inferir que hay gran diversidad de alelos
presente en las poblaciones analizadas, donde la mayoría de estos alelos se
presentan a bajas frecuencias y solo unos pocos se encuentran con mayor
frecuencia por encima de 0.4 en las marcas de clases.
Por otro lado en el método de Wilcoxon (Tabla 4) se evidencia que la presencia o
no de cuello de botella en una población, es dependiente del método evolutivo que
se utilice. De acuerdo al modelo de alelos infinitos (I.A.M), solo una de las once
localidades (Palomino) no presento cuello de botella reciente, mientras que con el
modelo de mutación paso a paso (S.S.M), tres poblaciones exhiben reducción en
su tamaño poblacional y según el modelo de dos fases (T.P.M) un poco menos de
la mitad de las poblaciones experimentan cuello de botella reciente.
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FIGURA 3. Prueba gráfica de cuello de botella. Histogramas de distribución de
frecuencias alélicas para las once poblaciones de P. magdalenae de la parte baja

















































































































































































































TABLA 4. Prueba de Wilcoxon para verificar la existencia de cuellos de botella en
la población natural de P. magdalenae entre las once localidades muestreadas en
la parte baja de la cuenca del río Magdalena y sus tributarios. El análisis fue
realizado bajo tres modelos evolutivos IAM, TPM y SSM.
8.2. ESTRUCTURA GENÉTICA
La estructura genética de las poblaciones de la parte baja de la cuenca del río
Magdalena fue analizada a través de los índices de fijación FST de Wright (1978)
utilizando el método de Weir y Cockerham (1984) y con un AMOVA.
Los valores de Fst obtenidos para el bocachico en las once localidades
muestreadas variaron entre 0.02112 en las localidades de Santa Paula y Mompós
y 0.13156 en Palomino y la Ciénaga de Pijiño (Tabla 5). De acuerdo a la escala
propuesta por Wright (1951), valores entre 0 a 0.05 indican una baja diferenciación
genética, entre 0.05 a 0.15 una moderada diferenciación, entre 0.15 a 0.20 indican
una alta diferenciación y por encima de 0.25 indican una gran diferenciación
genética; por lo tanto, para cada par de poblaciones se pudo verificar que las
Población MODELO DE MUTACIÓN
IAM TPM SSM
Km 13 0,02344 0,6875 0,02344
Palomino 0,9375 0,375 0,10938
Santa Paula 0,00781 0,00781 0,46875
Mompós 0,00781 0,00781 0,46875
Ciénaga de
Pijiño 0,00781 0,9375 0,00781
Gamarra 0,00781 0,8125 0,07813
San Benito de
Abad 0,00781 0,07813 0,05469
San Marcos 0,00781 0,01563 0,57813
Gambote 0,02344 0,29688 0,9375
Mahates 0,01563 0,375 1
Cauca 0,00781 0,00781 0,6875
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localidades muestreadas presentan una diferenciación genética baja a moderada,
considerando los siete locus microsatélites utilizados.
TABLA 5. Valores de Fst estimado entre los individuos de P. magdalenae entre
pares de las once localidades muestreadas utilizando siete locus microsatélites.









Paula 0.03103 0.03207 0.00000
Mompós 0.02707 0.05530 0.02112 0.00000
Pijiño 0.10170 0.13156 0.08107 0.06806 0.00000




0.06507 0.07412 0.06459 0.06395 0.07341 0.09542 0.00000
San
Marcos 0.04190 0.05929 0.01484 0.02753 0.07284 0.02986 0.08367 0.00000
Gambote 0.07115 0.06765 0.06632 0.06976 0.12942 0.04832 0.09345 0.06799 0.00000
Mahates 0.03902 0.07931 0.05727 0.05384 0.12170 0.07714 0.07391 0.08035 0.05592 0.00000
Cauca 0.09286 0.11689 0.06519 0.04436 0.03215 0.07493 0.08309 0.05918 0.10623 0.10824 0.0000
Para observar como la diversidad genética se encuentra distribuida a partir de la
estimación de la variación genética dentro y entre las localidades muestreadas, se
realizaron cinco Análisis Molecular de Varianza (AMOVA) (Tabla 6). Para esta
prueba, los distintos niveles jerárquicos que se conformaron arrojan valores de Fst
entre Fst= -0.0029 a 0.067 con un P=0.00000, considerándose de poca a
moderada diferenciación genética. Para el segundo análisis se puede decir que
las muestras recolectadas en el margen derecho no se diferencian de las tomadas
en el margen izquierdo (Tabla 6). De igual forma en  los análisis 3, 4 y 5 no existe
variación porcentual entre los grupos están de -1.11 a 0.96 %. Para todas las
agrupaciones la mayor variación se encuentra dentro de las poblaciones con
valores entre 92.22 a 94. 44%.
46
TABLA 6. Análisis jerárquico de varianza molecular (AMOVA) entre y dentro de las
once poblaciones de P. magdalenae.







Entre poblaciones 10 0,14693 6,79 0.00000 0,06791
Dentro de las poblaciones 711 2,00916 93,21
MARGEN DERECHO Vs IZQUIERDO
Entre grupos 1 -0,00639 -0,3
0,60614+-
0,000419 -0,00297
Entre poblaciones dentro de
grupos 9 0,14988 6,96 0.00000 0,06942
Dentro de las poblaciones 711 2,00916 93,33 0.00000 0,06666
EXCLUSIÓN DE TRIBUTARIOS. MARGEN DERECHO Vs IZQUIERDO CONTRA CAUCE PRINCIPAL
Entre grupos 2 0,02079 0,96
0,23337+-
0,00415 0,00957
Entre poblaciones dentro de
grupos 4 0,14821 6,82 0.00000 0,06888
Dentro de las poblaciones 447 2,0035 92,22 0.00000 0,07779
MARGEN DERECHO Vs TRIBUTARIOS
Entre grupos 1 -0,02386 -1,11
0,88693+-
0,00330 -0,01114
Entre poblaciones dentro de
grupos 5 0,14287 6,67 0.00000 0,06599
Dentro de las poblaciones 481 2,02225 94,44 0.00000 0,05558
MARGEN DERECHO Vs TRIBUTARIOS CONTRA CAUCE PRINCIPAL
Entre grupos 2 -0,01822 -0,85
0,79574+-
0,00391 -0,00848
Entre poblaciones dentro de
grupos 6 0,14925 6,95 0.00000 0,06889
Dentro de las poblaciones 603 2,01714 93,9 0.00000 0,061
8.2.1. Relaciones filéticas entre poblaciones a partir de distancia genética (D)
En este análisis se usó la distancia genética insesgada de Nei (Nei, 1987) para
analizar las relaciones filéticas entre las poblaciones de P. magdalenae en la parte
Baja de la cuenca del río Magdalena. Como resultado de esta prueba, se presenta
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un dendograma (figura 4) en el que se aprecian varios grupos. Inicialmente se
observa a Cauca y Gamarra formando un grupo que presenta poca relación
genética con el resto de las poblaciones. Se encuentra la agrupación entre San
Benito de Abad y San Marcos, a este grupo se asocian las localidades de Mahates
y Pijiño. Las poblaciones de Km, Palomino y Mompós, forman un grupo y se














Distancia insesgada de Nei 1987
FIGURA 4. Relaciones genéticas entre las once poblaciones de P. magdalenae de
la parte baja de la cuenca del río Magdalena, basadas en la distancia genética
insesgada de Nei (Nei, 1987). El método de agrupamiento usado fue el Neighbor
joining o vecinos más cercano implementado en el programa MEGA 3 (Kumar et
al; 2004)
8.2.2. Prueba de asignación poblacional con GENECLASS.
La detección de los migrantes mediante el análisis de identificación con
GENECLASS arrojó un alto número de inmigrantes en muestras recolectadas en
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el margen derecho (Brazo de Loba) al igual que el margen izquierdo (Brazo de
Mompós) en la cuenca baja del río Magdalena (Tabla 7).
Un total de 282 individuos fueron asignados en las distintas localidades. De este
grupo, solo 28 individuos presentaron una mayor probabilidad (p= 0.05) de
pertenecer a la localidad de la cual son originarios, mientras que 154 organismos
fueron clasificados como inmigrantes, mostrando una probabilidad menor de 0.05.
De acuerdo a lo anterior, el programa pudo detectar y reclasificar las muestras
recolectadas en cada punto de muestreo, encontrando que  este grupo 72
individuos fueron asignados al margen derecho (Migradores por el Brazo de Loba),
110 asignados al margen izquierdo (Migradores por el Brazo de Mompós) y 179 no
se asignaron a ninguna localidad dado que su probabilidad fue mayor a 0.5 (Tabla
7).Por consiguiente, estos datos revelan que en la mayoría de las poblaciones los
individuos se mezclan entre sí, sugiriendo un patrón de migración disperso.
TABLA 7. Resultado del análisis de asignación poblacional con Geneclass para las once poblaciones de P.






















Km 13 (20) 2 3 0 2 7 2 2 1 2 1 0 0 8 5
Mompós(43) 4 2 1 2 9 2 1 3 0 2 1 2 11 23
Pijiño (47) 0 1 0 0 1 0 5 1 0 1 7 0 14 31
Gamarra (46) 4 2 0 5 11 5 0 0 0 1 1 3 10 25
Santa Paula (25) 2 5 0 0 7 2 0 2 1 1 0 2 8 10
San Benito de
Abad ( 45) 2 3 4 1
10
0 5 0 1 2 1 0
9
26
San Marcos (39) 1 4 0 3 8 4 0 3 3 0 1 2 13 19
Gambote (16) 1 0 0 3 4 1 0 2 1 1 0 2 7 5
Mahates (25) 0 0 0 0 0 2 4 0 4 4 0 1 15 10
Cauca (25) 1 1 4 3 9 0 1 1 0 1 3 0 6 10




9.1. ANÁLISIS DE VARIABILIDAD GENÉTICA INTRAPOBLACIONAL
Se identificó la variación genética dentro de la población de Prochilodus
magdalenae presente en la cuenca del río Magdalena y sus tributarios a través de
los locus microsatélites utilizados. Las poblaciones de bocachico que resaltan en
cuanto al número promedio de alelos (Na), son Pijiño, registrando el mayor valor
(18.4) y Gambote con el menor valor (10.1) (tabla 2). Esto puede deberse que este
estimador está condicionado al tamaño muestreal de cada población, puesto que
Pijiño tiene el mayor número de individuos (47). De igual forma esta localidad se
puede comparar con Gamarra y San Benito de Abad que tienen un número de
muestras parecido, con valores alélicos promedios de 18.2 y 18 respectivamente.
Mientras que la localidad de Gambote cuenta solamente con 16 ejemplares
recolectados durante las campañas de muestreo. Estos valores son relativamente
muy parecidos a los observados por Santacruz (2003); en el río Sinú con P.
magdalenae, donde su población con mayor número de alelos promedio es de 13
para 67 organismos y la que presenta menor valor es de 7.8 para 20 individuos,
aunque es de resaltar que en dicha investigación los marcadores microsatélites
utilizados no son específicos del género, ni de la especie; factor que pudo influir en
la especificidad y en la cantidad de alelos registrados.
Comparamos también los estudios realizados por Silva (2011), Carvalho-Costa
(2006), Carvalho-Costa et al; (2008) en P costatus; en el cual el número promedio
de alelos para las tres poblaciones analizadas se encuentran el mismo número de
alelos dado que el N poblacional en cada localidad es parecido. Sin embargo, a
pesar de lo señalado en los estudios ya mencionados, se puede plantear que en
esta investigación se encontró una diversidad alélica mayor.
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La heterocigosidad esperada (He) y observada (Ho) varia de 0.847(Gambote) a
0.917 (Mompós) y de 0.193 (río cauca) a 0.325 (San Benito de Abad); estos
valores hallados se asemejan con otros estudios, donde al comparar la He entre
las poblaciones, comprueban que los valores no muestran diferencias
significativas, indicando que la diversidad genética entre las poblaciones es similar
(Silva 2011). De igual manera Carvalho-Costa et al; (2008) encuentra una
heterocigosidad esperada en P. costatus en la región de las Tres María similar en
su diversidad genética. En el mismo sentido Santacruz (2003) en su estudio
muestra valores altos de variabilidad en las poblaciones, planteando que los datos
son relativamente altos en comparación con estudios similares en poblaciones de
peces de agua dulce evaluados con microsatélites.
Por otro lado los valores de heterocigosidad observada (Ho) en todas las
localidades muestreadas osciló entre 0.193 y 0.325 un valor muy bajo, indicativo
de que los individuos se están cruzando con alta incidencia entre parientes. Lo
que puede ocasionar en las poblaciones una reducción de la diversidad genética y
menores posibilidades de sobrevivir a cambios en el ambiente o enfermedades. A
diferencia de lo antes mencionado, un estudio realizado con salmones donde
utilizaron seis loci microsatélites y alrededor de 309 individuos; los valores de
heterocigosidad observada son superiores a 0.80, donde el autor sustenta que los
individuos se están cruzando al azar con baja incidencia de apareamiento entre
parientes; resaltando la importancia de la supervivencia a largo plazo, ya que unos
niveles de diversidad genética son necesarios para que la población se adapte a
cambios en el ambiente (Morán et al. 2009).
Con respecto a la presencia de alelos privados o exclusivos, en diez de las once
localidades hubo presencia de estos. Hatanaka et al. (2006) encuentra un gran
número de alelos exclusivos en un estudio realizado con peces migratorios P
argenteus del río San Francisco para la represa de las Tres Marías, sugiriendo la
existencia de diferentes unidades reproductiva.
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Se encontró una desviación en cuanto a las proporciones esperadas para el
equilibrio de Hardy-Weinberg para todos los locus analizados, presentando un
déficit de heterocigotos conforme a lo demostrado por los valores positivos del
índice de endocruzamiento (Fis). Es frecuente encontrar en estudios de
poblaciones de peces este tipo de casos (Silva, 2011; Carvalho-Costa et al; 2008;
Sanchez, 2007; Hatanaka et al, 2006). Según Santacruz (2003), la razón del
empobrecimiento genético en todos los locus y poblaciones es la endogamia. Sin
embargo, la reducción de la heterocigosidad también puede ser el resultado de
una subestructura genética criptica, conocida como efecto Wahlund (Castric et al;
2002); este fenómeno se produce cuando en una población existen
subpoblaciones aisladas genéticamente que probablemente tienen un origen
común y sus frecuencias alélicas difieren debido a la deriva genética (Robertson y
Hill, 1984). De acuerdo a esto para que el efecto Wahlund genere desvío en el
EHW se asumen errores de muestreo, es decir la existencia de una población
cuando en realidad son dos. Esto implicaría una sobre estimación de los
individuos homocigotos. Según Santacruz (2003) lo dicho anteriormente es viable
debido a que el bocachico es una especie migratoria y al realizar recolectas a lo
largo de un año, cabe la posibilidad de que las poblaciones representadas por los
lugares de muestreo difieran genéticamente una de la otra.
Otras posibles respuestas al déficit de heterocigotos es la ocurrencia de alelos
nulos, selección de alelos específicos o en el número de alelos por locus (De León
et al; 1997; Xu et al; 2001; Pereira et al; 2009).
Además para que dicha deficiencia de heterocigotos genere desvíos en el EH-W a
causa de la selección natural, es de esperarse que los locus en desequilibrio no
fuesen los mismos en cada una de las localidades muestreadas, ya que la
selección actuaria de manera diferente en cada locus a través de todas las
localidades. Lo que da como resultado que algunos locus estén en equilibrio y
otros no. Si los desvíos en el equilibrio fuesen causados debido al
entrecruzamiento, es de esperarse que la depresión endogámica actúe sobre todo
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los locus; datos que se evidenciaron en este estudio a través de todas las
localidades de muestreo que presentaron desvíos en el EH-W (Silva, 2011).
Aunque para Sánchez (2007) determinar las causas del déficit de heterocigotos
es prácticamente imposible, porque es muy difícil prever como las poblaciones se
comportaran en ambientes naturales; por lo que plantea que el déficit de
heterocigotos en una población natural no se puede explicar por una única
hipótesis, aduciendo que lo más probable es que una combinación de varios
factores ayuden a estos resultados.
No obstante, otros procesos pueden también contribuir para los desvíos en la
relación de equilibrio en las frecuencias genotípicas como: Reducción en el
tamaño de la población a causa de la sobrepesca (Mojica et al; 2002), eliminando
de la población individuos portadores de variabilidad genética adaptativa (alelos) y
disminuyendo su potencial evolutivo; asimismo la fragmentación de hábitat debido
al relleno de las ciénagas, construcción de embalses y represas que fragmentan
así el pool genético de la población (Marrugo-Negrete et al; 2008); repoblamientos
mal direccionados a partir de organismos provenientes de estaciones piscícolas
con información genética que posiblemente pueden incrementar la homocigosis en
la población natural (Receptora) debido al equivocado manejo que se le da a los
lotes de reproductores dentro de las estaciones (Santacruz, 2003; Castañeda,
2012); el bocachico tenderá a extinguirse.
En otro contexto, se puede asumir que el déficit de heterocigotos encontrado en
este estudio también puede estar siendo influenciado por procesos de reducción
en el tamaño poblacional como por ejemplo cuellos de botella recientes, los cuales
fueron identificados a través del método gráfico, como para el test de Wilcoxon,
donde este último respalda los resultados vistos para los histogramas. Según
Narváez (2006), este cuello de botella conlleva a una población a la reducción de
su variabilidad genética, aumento de la endogamia y pérdida de su potencial
evolutivo. A sí mismo un estudio realizado por Santacruz (2003) determina para
poblaciones de bocachico silvestres en el rio Sinú, que la disminución del tamaño
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poblacional de la especie pudo estar originada por interacciones antropogénicas
en la cuenca del río, debido a la desviación del mismo por la construcción de una
represa y a los altos índices de pesca en la zona, como también por eventos
naturales como el fenómeno del niño.
De acuerdo a lo dicho anteriormente, los resultados obtenidos en este estudio
para el eventual cuello de botella, pueden estar asociados con fenómenos
recientes como la sobrepesca y el deterioro de la cuenca, los cuales son
altamente reconocidos como precursores en la pérdida de la variabilidad genética
(Reeves et al; 1995). En primera instancia la sobrepesca en el Magdalena es
evidente y a pesar del establecimiento de épocas de veda, regulación de artes de
pesca y establecimientos de tallas mínimas de captura, las poblaciones de peces
de importancia económicas como el bocachico, han reducido drásticamente su
tamaño poblacional (Gallo y Díaz-Sarmiento, 2003, CCI 2010).
De acuerdo al Boletín CCI del (2010), en las recientes capturas ha aumentado el
índice de individuos inmaduros por debajo de las tallas mínimas legales vigentes
(25 cm), así mismo ejemplares que aún no han desovado en época de bajanza en
los caños de comunicación río-ciénaga, impidiendo el restablecimiento natural de
la oferta ictiológica.
Así como la sobrepesca, factores como la contaminación o la perdida de hábitats
fundamentales durante alguna parte del ciclo de vida de la especie, actúan sobre
la disminución de tasas de reproducción y sobrevivencia, que inciden en la
disminución de tamaños poblacionales (Stepien, 1995) y en la perdida de la
variabilidad genética (Gaggiotti y Vetter, 1999).
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9.2. ESTRUCTURA GENÉTICA
La moderada subestructuración a poca diferenciación genética que se observó en
los valores de Fst estimados para cada par de poblaciones y corroborados a partir
del análisis de la AMOVA puede explicarse por varias razones, las cuales
afectaron la estructura genética dentro de cada localidad:
(i) Errores de muestreo; puesto que, al realizar muestreos a lo largo de
un año cabe la posibilidad de que las poblaciones representadas por
los lugares de muestreo difieran genéticamente de una época a otra.
Según Carvalho-Costa et al; (2008), estos cambios en el tiempo
pueden afectar la precisión de los parámetros genéticos entre las
localidades.
(ii) Posiblemente los eventos de repoblamiento realizados en algunas de
las localidades muestreadas, trae como consecuencia una
homogenización la información genética; creando una diferenciación
entre las localidades.
(iii) Efecto de la presión pesquera en las diferentes localidades
muestreadas, creando así fragmentación del pool genético
(Valderrama et al, 2002).
(iv) No existen diferencias genéticas en las localidades de peces del
cauce principal con las del brazo de Mompós; posiblemente esto
deba a que en las temporadas de lluvias el complejo de ciénagas, el
río Magdalena y los ríos tributarios conforman un solo sistema de
zonas de inundación, permitiendo el flujo de individuos de una zona a
otra.
Casos similares de subestructuración son reportados por Santacruz (2003) en P.
magdalenae para el río Sinú, reportando que la moderada subestructuración
genética entre las poblaciones puede indicar que a pesar de que estas son
entidades genéticas diferentes existe flujo genético entre ellas. En estudios de
marcación realizados por Otero y colaboradores (1986) para el río en mención, se
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estableció que existe tal flexibilidad genética, debido que muchos individuos
retornaban a ciénagas de origen como por ejemplo Lorica y Betencí después del
desove, donde algunos peces provenientes de la ciénaga de Lorica ingresaban a
la de Betencí y viceversa.
Por otro lado existen gran cantidad de investigaciones sobre la estructuración o
diferenciación de las poblaciones dentro de un solo sistema hidrográfico
relacionado con factores ambientales, biológicos o antropogénicos (Nesbo et al;
1998; Hatanaka y Galetti, 2003; Hassanien et al; 2004). Un ejemplo de la
influencia de los factores antropogénicos que ha causado graves daños a las
poblaciones naturales de agua dulce es la destrucción del hábitat y la construcción
de represas artificiales, que pueden dividir una población previamente creando
bancos de genes aguas arriba y aguas abajo (Yamamoto et al; 2004).
Sin embargo, hay que tener en cuenta que el análisis de Fst y AMOVA exhiben
una definición a priori de las subpoblaciones. No obstante, estos agrupamientos
pueden no representar los verdaderos grupos biológicos, lo que conlleva a realizar
otro tipo de análisis como el de relaciones filogenéticas y asignación poblacional
en Geneclass.
9.2.1. Relaciones filéticas entre poblaciones.
La poca relación genética que se observó de la localidad de Gamarra con el resto
de las localidades puede deberse a que esta localidad está ubicada en la
intercesión tanto del brazo de loba como el de Mompós, es posible que las
muestras recolectadas en este punto provengan de sitios que no fueron
contemplados en esta investigación, haciendo que esta localidad presente
diferencias genética con más del 80% de los sitios muestreados.
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La baja relación genética encontrada en las localidades muestreadas del río
Cauca con respecto a las localidades muestreadas en la cuenca baja del río
Magdalena, posiblemente sea producto de intensos y repetitivos repoblamientos
que se han realizado en las diferentes localidades a lo largo de varios años (CCI,
2010). Datos similares son reportados por Santacruz (2003), donde existe poca
relación genética de las localidades de Bañó y Embalse con el resto de las
poblaciones; sustentando que los sitios en mención han sido objeto de intensos
repoblamientos, de manera que es posible que los centros piscícolas han aportado
una gran cantidad de información genética a ese nuevo ambiente.
Por otro lado, el agrupamiento que se presentó de San Benito de Abad con San
Marcos, posiblemente tenga un sentido biológico ya que estas dos localidades
pertenecen a la cuenca del río San Jorge. Sin embargo, hay que tener en cuenta
que esta cuenca junto a otras localidades del río Magdalena, ha sido objeto de
constantes y repetidos repoblamientos. En este sentido, se registra que alrededor
de 6’000.000 millones de alevinos han sido liberados en el transcurso del año
2006 y 2009, lo que posiblemente la similaridad registrada entre estas localidades
sea producto de dicha actividad, a causa de la homogenización genética generada
de por los organismos provenientes de las estaciones piscícolas (CCI, 2011). Así
mismo la asociación entre la localidad de Mahates con el río San Jorge, se debe a
la cercanía geográfica entre dicha localidades donde los individuos y larvas
provenientes de del río San Jorge luego de culminar el proceso reproductivo,
probablemente migren aguas abajo estableciéndose en dicha localidad durante la
época de sequía o aguas bajas (Galvis 1982).
Finalmente la asociación genética que se observa en el tercer grupo entre KM 13 y
Palomino y las localidades que presentan afinidad genética con ellas como por
ejemplo Mompós, Santa Paula y Gambote señalan que posiblemente los
individuos no muestran preferencias por las rutas de migración, de igual forma
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puede ser el reflejo de los múltiples programas de repoblamientos que se han
hecho a lo largo del cauce.
9.2.2. Prueba de asignación poblacional con Geneclass
El patrón migratorio que se observó para la población de P. magdalenae en las
once localidades muestreadas fue aleatorio de acuerdo a las pruebas de
asignación y reclasificación hechas con el programa Geneclass. Este
comportamiento migratorio fue corroborado con la prueba de relaciones
filogenéticas ya que las asociaciones resultantes en el árbol, fueron
independientes de las localidades de muestreo o de la ruta migratoria que
tomaban los peces. Es decir, la asignación de por lo menos un individuo en cada
una de las localidades muestreadas plantea que no existe preferencias por rutas
de migración tanto para el margen derecho como para el margen izquierdo. Otro
hecho que favorece esta aseveración es que la mayoría de los individuos
muestreados  pertenecen a otras localidades y no donde fueron recolectados, es
decir, que solo 28 animales fueron asignados a la población de origen.
Por otro lado los individuos que no fueron asignados probablemente pertenezcan
a localidades que no fueron muestreadas dentro de nuestra área geográfica y que
de igual manera proporcionan una gran cantidad de información genética a dicho
resultado.
Este patrón migratorio podría explicarse por varias razones:
(i) Puede deberse a que en época húmeda, las planicies de inundación se
comportan como un solo sistema; es decir, ciénagas, tributarios y el
cauce principal del río Magdalena, se conectan entre sí. Esto implica
que exista flujo genético entre las poblaciones, lo que contribuye a que
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muchos organismos clasifiquen en todas las localidades, dando como
resultado homogenización del pool genético.
(ii) Puede ser resultado de los eventos de repoblamientos que se han realizado
a lo largo de todo el cauce, trajo como consecuencia la homogenización
de la información genética.
(iii)Probablemente no hay comportamiento homing en los individuos de
Prochilodus magdalenae. Posteriores estudios podrán aclarar esta idea.
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10.CONCLUSIONES
Los siete loci microsatélites fueron polimórficos en todas las localidades; en
general la diversidad genética observada fue muy baja (Ho<0.40) y hubo un alto
grado de endogamia (Fis>0.90).
Se pudo identificar que el déficit de heterocigotos es debido a múltiples causas
como: evento de cuello de botella, sumado a una reducción del tamaño
poblacional a causa de la sobrepesca que elimina de la población individuos
portadores de variabilidad genética adaptativa, la fragmentación de hábitat que
genera perdida del pool genético y los repoblamientos mal direccionados que
incrementan la homocigosis en la población natural.
No se encontró relación directa en las poblaciones muestreadas para cada ruta
migratoria tanto el cauce principal como el brazo de Mompós. En todos los casos
se observaron agrupamientos con localidades de los dos márgenes; esto
posiblemente se debe a los intensos repoblamientos que se han realizado a lo
largo del cauce y ha traído como consecuencia la homogenización del pool
genético.
El patrón migratorio observado para las poblaciones de bocachicos es aleatorio,
dado que los individuos no presentan preferencias por las dos rutas. Lo que puede
significar que no hay una diferenciación genética tan marcada en las poblaciones y
por ende no existen eventos de comportamiento homing, donde los peces
regresan al sitio de desove acompañados de sus familiares (Bernatchez et al;
1998).
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Dada la gran importancia de Prochilodus magdalenae en nuestro país y la
necesidad de conservar dicha especie, es de gran interés el contenido de esta
investigación ya que al determinar el patrón y las rutas migratorias de los peces,
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ANEXO 1. Número de muestras (N), número de alelos (Na), heterocigosidad
esperada (He) y observada (Ho), índice de endocruzamiento (Fis), riqueza alélica
(Ra), diversidad genética (DG) y alelos privados (Ap) obtenidos para los loci
microsatélites en 361 individuos de P. magdalenae para once localidades en la
cuenca del río Magdalena y sus tributarios.
Pl 28 Pl 14 Pl 23 Pl 34 Pl 64 Pl 119 Pl  3 Promedio
Km 13 Na 12 15 11 8 14 15 14 12,71429
Fis 0,825 0,843 0,471 0,874 0,337 0,839 0,729 0,702571
N 20 Ra 10,8 13,88 9,858 7,708 12,13 13,54 12,32 11,44827
Ap 4 DG 0,858 0,958 0,85 0,835 0,905 0,93 0,924 0,894286
He 0,84 0,937 0,84 0,815 0,897 0,91 0,906 0,877857
Ho 0,15 0,15 0,45 0,105 0,6 0,15 0,25 0,265
Palomino Na 10 15 17 11 15 19 14 14,42857
Fis 0,831 0,583 0,508 1 0,428 0,814 0,711 0,696427
N 30 Ra 7,831 15 12,43 8,977 11,746 15,592 11,416 11,85586
Ap 14 DG 0,787 0,96 0,841 0,733 0,874 0,96 0,921 0,868
He 0,776 0,94 0,834 0,721 0,867 0,946 0,91 0,856286
Ho 0,133 0,4 0,414 0 0,5 0,179 0,267 0,270429
Santa
Paula
Na 9 12 13 12 13 16 12 12,42857
Fis 0,811 0,869 0,605 0,956 0,472 0,811 0,686 0,744286
N 25 Ra 7,875 11,98 10,88 10,78 11,19 14,63 10,01 11,05086
Ap 5 DG 0,848 0,956 0,912 0,913 0,908 0,961 0,891 0,912714
He 0,834 0,929 0,9 0,896 0,9 0,943 0,878 0,897143
Ho 0,16 0,125 0,36 0,04 0,48 0,182 0,28 0,232427
Mompós Na 16 22 18 11 16 26 13 17,42857
Fis 0,817 0,549 0,621 0,968 0,371 0,574 0,79 0,67
N 45 Ra 11,97 15,298 14,547 9,575 13,086 17,359 9,938 13,11057
Ap 2 DG 0,911 0,951 0,946 0,889 0,931 0,963 0,886 0,925286
78
He 0,902 0,944 0,938 0,877 0,927 0,956 0,878 0,917429
Ho 0,167 0,429 0,359 0,029 0,585 0,41 0,186 0,309286
Pijiño Na 14 27 14 12 15 34 13 18,42857
Fis 0,871 0,722 0,556 0,895 0,558 0,334 0,776 0,673143
N 47 Ra 9,354 17,484 10,86 8,672 10,69 19,53 8,878 12,20871
Ap 12 DG 0,859 0,961 0,882 0,814 0,885 0,968 0,872 0,891571
He 0,851 0,953 0,877 0,806 0,879 0,964 0,865 0,885
Ho 0,111 0,267 0,391 0,085 0,391 0,644 0,196 0,297857
Gamarra Na 9 27 20 15 12 29 16 18,28571
Fis 1 0,499 0,54 0,976 0,665 0,507 0,733 0,702857
N 46 Ra 7,154 16,71 12,89 12,25 9,938 18,39 10,81 12,59043
Ap 15 DG 0,761 0,952 0,917 0,93 0,902 0,963 0,872 0,899571
He 0,752 0,947 0,912 0,92 0,895 0,957 0,864 0,892429




Na 14 26 15 7 13 36 15 18
Fis 0,86 0,715 0,633 0,872 0,364 0,251 0,808 0,643286
Ra 10,47 17,28 11,32 5,356 9,65 21,46 11,10 12,37743
N 45 DG 0,871 0,956 0,907 0,709 0,873 0,979 0,89 0,883571
Ap 6 He 0,862 0,949 0,901 0,701 0,87 0,976 0,881 0,877143
Ho 0,122 0,273 0,333 0,091 0,556 0,733 0,171 0,325571
San
Marcos
Na 15 20 11 16 15 33 11 17,28571
Fis 0,763 0,667 0,647 0,827 0,604 0,298 0,796 0,657429
Ra 11,21 14,58 9,567 12,96 12,21 20,45 9,199 12,88
N 39 DG 0,889 0,945 0,87 0,939 0,93 0,975 0,879 0,918143
Ap 6 He 0,88 0,935 0,863 0,928 0,923 0,971 0,869 0,909857
Ho 0,211 0,314 0,308 0,162 0,368 0,684 0,179 0,318
Gambote Na 9 11 5 6 10 20 10 10,14286
Fis 0,777 0,717 0,751 1 0,625 0,556 0,583 0,715571
N 16 Ra 8,748 11 4,998 5,996 9,683 19,3 9,869 9,941714
79
Ap 1 DG 0,842 0,943 0,754 0,817 0,833 0,985 0,9 0,867714
He 0,821 0,92 0,736 0,79 0,817 0,968 0,883 0,847857
Ho 0,188 0,267 0,188 0 0,313 0,438 0,375 0,252714
Mahates Na 10 18 10 6 11 24 9 12,57143
Fis 0,909 0,609 0,644 0,933 0,246 0,591 0,636 0,652571
N 25 Ra 8,73 15,41 9,445 5,287 9,885 19,09 8,38 10,88929
Ap 0 DG 0,876 0,959 0,9 0,595 0,849 0,979 0,878 0,862286
He 0,86 0,947 0,888 0,584 0,845 0,967 0,867 0,851143
Ho 0,08 0,375 0,32 0,04 0,64 0,4 0,32 0,310714
Cauca Na 16 17 11 7 13 20 12 13,71429
Fis 0,85 0,782 0,696 1 0,584 0,73 0,897 0,791286
N 25 Ra 14,45 14,78 9,908 6,532 11,47 16,94 10,90 12,13829
Ap 4 DG 0,951 0,955 0,898 0,787 0,9 0,967 0,924 0,911714
He 0,931 0,939 0,884 0,771 0,889 0,952 0,904 0,895714
Ho 0,143 0,208 0,273 0 0,375 0,261 0,095 0,193571
GLOBAL Na 28 44 36 29 29 54 30 35,71427
Fis 0,847 0,687 0,607 0,936 0,478 0,573 0,74 0,695403
N 361 Ra 9,863 14,86 10,61 8,553 11,06 17,84 10,26 11,86286
Ap 69 DG 0,859 0,954 0,88 0,815 0,89 0,966 0,894 0,894078
He 0,846 0,94 0,87 0,801 0,883 0,955 0,882 0,882533
Ho 0,133 0,299 0,347 0,052 0,465 0,414 0,232 0,277403
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ANEXO 2. Alelos privados y/o exclusivos (en pares de base) y su frecuencia,
observados en los siete locus microsatélites de P. magdalenae en diez de las once
localidades.





























































































ANEXO 3. Resultados del test global de Hardy- Weinberg obtenidos para los siete
loci microsatélites y las once localidades P. magdalenae en la cuenca del río
Magdalena y sus tributarios.
Global Hardy-Weinberg tests [Score (U) test]
File MIGRAGENEPOP.txt
Number of populations : 11
Number of loci : 7
---------------------------------------------------------------
Markov chain parameters for all tests :
Dememorization :       10000
Batches :                     20
Iterations per batch : 5000
Hardy Weinberg test when H1= heterozygote deficit
=============================================
Results by population (test multi-locus)
=============================================
Population      P-val S.E.        switches (ave.)
----------- ------ ------ --------
Km 13 0.0000   0.0000 3129.29
Palo 0.0000   0.0000 2471.14
Sanp 0.0000   0.0000 4113.71
Momp 0.0000   0.0000    4148.86
Piji 0.0000   0.0000 3442.57
Gam 0.0000 0.0000 4228.14
SanBA 0.0000   0.0000 4127.00
SanMar 0.0000 0.0000 4586.14
Gamb 0.0000 0.0000 6995.71
Mahat 0.0000 0.0000 5695.86
Cauca 0.0000   0.0000 4135.86
=============================================
Results by locus (test multi-population)
=============================================
Locus           P-val S.E. switches (ave)
----------- ------ ------ --------
PL28           0.0000 0.0000 4426.64
PL14           0.0000 0.0000 1814.91
PL23           0.0000 0.0000 5941.27
PL34           0.0000 0.0000 7569.00
PL64           0.0000 0.0000 4255.55
PL119         0.0000 0.0000 957.00
PL3             0.0000 0.0000 4992.00
=============================================
Result for all locus and all populations
=============================================
P-val S.E. switches (ave)
------ ------ --------
0.0 0.0000 4279.48 Normal ending.
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ANEXO 4. Resultados de la prueba de desequilibrio de ligamiento obtenidos para
los siete loci microsatélites y las once localidades P. magdalenae en la cuenca del
río Magdalena y sus tributarios.
Genepop version 4.1.4, Genotypic linkage disequilibrium
File: yuris (Title line:"Bocachico")
Number of populations detected : 11
Number of loci detected : 7
Markov chain parameters
Dememorisation : 10000
Batches              : 100
Iterations per batch : 5000
Pop Locus#1 Locus#2 P-Value S.E. Switches
---------- ------- ------- -------- -------- --------
Km 13 PL28     PL14 0.544796     0.022674     6343
Km 13 PL28     PL23 0.922006     0.008680     9064
Km 13 PL14     PL23 1.000000     0.000000     6431
Km 13 PL28     PL34 0.343480 0.016061 12635
Km 13 PL14     PL34 0.571450 0.015224     9617
Km 13 PL23     PL34 0.051618     0.006066 14496
Km 13 PL28     PL64 1.000000     0.000000     6097
Km 13 PL14     PL64 1.000000     0.000000 3809
Km 13 PL23     PL64 1.000000     0.000000     6086
Km 13 PL34     PL64 0.666412     0.016877     9368
Km 13 PL28     PL119 0.116742 0.017658     6603
Km 13 PL14     PL119 1.000000     0.000000 4330
Km 13 PL23     PL119 1.000000 0.000000     6881
Km 13 PL34     PL119 0.181790 0.016058     9521
Km 13 PL64     PL119 1.000000 0.000000     4249
Km 13 PL28     PL3 0.270096     0.020388     7900
Km 13 PL14     PL3 0.314112     0.025892     5045
Km 13 PL23     PL3 1.000000 0.000000     8196
Km 13 PL34     PL3 0.737572     0.013179   12199
Km 13 PL64     PL3 1.000000     0.000000 4939
Km 13 PL119 PL3 0.380844 0.024628     5549
Palo            PL28     PL14 0.140764     0.012616   11191
Palo PL28     PL23 0.245124 0.017520     8889
Palo            PL14     PL23 1.000000 0.000000     5467
Palo PL28     PL34 0.621692     0.019679   10444
Palo PL14     PL34 1.000000     0.000000     8068
Palo PL23     PL34       0.006184 0.004179     6003
Palo            PL28     PL64       0.891038 0.009478   14322
Palo            PL14     PL64       No information
Palo            PL23     PL64       0.133976 0.020866 5132
Palo            PL34     PL64       0.017004 0.006154   10925
Palo            PL28     PL119 0.070268 0.009685 7090
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Palo PL14     PL119 1.000000     0.000000     2975
Palo PL23     PL119 0.508702     0.035669     2799
Palo PL34     PL119 0.214038     0.022683     4944
Palo PL64     PL119     1.000000     0.000000     5184
Palo PL28     PL3 0.052390 0.008251     9126
Palo PL14     PL3 0.097282 0.010640     9055
Palo PL23     PL3 0.826200     0.023693     3712
Palo PL34     PL3 0.828686     0.017712     6456
Palo PL64     PL3 0.691862     0.025714 5134
Palo PL119 PL3 1.000000     0.000000     3522
Sanp PL28     PL14 1.000000     0.000000   11422
Sanp PL28     PL23 0.450314     0.017429   11645
Sanp PL14     PL23 1.000000     0.000000     3880
Sanp PL28     PL34 0.310222     0.012091   16620
Sanp PL14     PL34 1.000000     0.000000 5386
Sanp PL23     PL34 0.007596     0.002887     7415
Sanp PL28     PL64 0.137210     0.013233   11824
Sanp PL14     PL64 1.000000     0.000000     4006
Sanp PL23     PL64 0.370984     0.029290     4535
Sanp PL34     PL64 0.063340     0.010680 7260
Sanp PL28     PL119     0.120740     0.009455   13306
Sanp PL14     PL119     1.000000     0.000000     5950
Sanp PL23     PL119 1.000000     0.000000     3238
Sanp PL34     PL119     0.394892     0.023252     6856
Sanp PL64     PL119     1.000000     0.000000     3707
Sanp PL28     PL3 0.787862 0.012133   15253
Sanp PL14     PL3 1.000000     0.000000     6406
Sanp PL23     PL3 1.000000     0.000000     6477
Sanp PL34     PL3 1.000000 0.000000     9938
Sanp PL64     PL3 0.571388 0.023967     6437
Sanp PL119   PL3 0.295254 0.026741     4913
Momp PL28     PL14 0.139822 0.026502 2288
Momp PL28     PL23 0.748994 0.033905 2922
Momp PL14     PL23 1.000000 0.000000 1234
Momp PL28     PL34 0.190006    0.014649    12267
Momp PL14     PL34 1.000000    0.000000 5165
Momp PL23     PL34 0.019524    0.005032 8414
Momp PL28     PL64 0.658446    0.038755 2407
Momp PL14     PL64 1.000000    0.000000 943
Momp PL23     PL64 1.000000    0.000000 1401
Momp PL34     PL64 0.076264    0.012671 6261
Momp PL28     PL119 0.442696    0.039956 2229
Momp PL14     PL119 1.000000 0.000000 918
Momp PL23     PL119 1.000000    0.000000 1448
Momp PL34     PL119 1.000000    0.000000 6996
Momp PL64     PL119 1.000000    0.000000 1042
Momp PL28     PL3 0.858140    0.017925 5636
Momp PL14     PL3 0.249416    0.030239 2590
Momp PL23     PL3 0.418400    0.035943 3693
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Momp PL34 PL3 0.812972    0.012922    15231
Momp PL64 PL3 0.680054    0.033037 3221
Momp PL119   PL3 1.000000    0.000000 2845
Piji PL28     PL14 0.055846    0.014492 4516
Piji PL28     PL23 0.263844    0.026912 6563
Piji PL14 PL23 0.253250    0.036163 1873
Piji PL28 PL34 0.634288    0.023146 9459
Piji PL14 PL34 0.850260    0.021740 3608
Piji PL23 PL34 0.088536    0.017546 5811
Piji PL28 PL64 0.499968    0.028184 6674
Piji PL14 PL64 0.663352    0.037595 2026
Piji PL23 PL64 0.006576    0.002809 3848
Piji PL34 PL64 0.000000    0.000000 6753
Piji PL28 PL119      0.205702    0.030062 3040
Piji PL14 PL119      1.000000    0.000000 731
Piji PL23 PL119      1.000000    0.000000 1358
Piji PL34 PL119      0.388216    0.038379 2936
Piji PL64 PL119      1.000000    0.000000 1662
Piji PL28 PL3 0.000000    0.000000    10225
Piji PL14 PL3 0.551510    0.036062 3595
Piji PL23 PL3 0.570896    0.029116 6083
Piji PL34 PL3 0.425372 0.027183 9135
Piji PL64 PL3 0.158682    0.019007 6530
Piji PL119 PL3 0.613964    0.038045 2736
Gam PL28     PL14 0.919290    0.013149 6495
Gam PL28     PL23 0.927402    0.009176    10526
Gam PL14     PL23 0.535650    0.043432 1552
Gam PL28     PL34 0.515938    0.016157 16563
Gam PL14     PL34 0.633310    0.037008 2892
Gam PL23     PL34 0.095848    0.016423 6137
Gam PL28     PL64 0.049878    0.008773    12743
Gam PL14     PL64 1.000000    0.000000 1712
Gam PL23     PL64 0.900296    0.017862 3966
Gam PL34     PL64 0.000000    0.000000 7099
Gam PL28     PL119      0.904720    0.014096 7515
Gam PL14     PL119      1.000000    0.000000 861
Gam PL23     PL119      0.555486    0.044853 1309
Gam PL34     PL119      0.640480    0.033145 4049
Gam           PL64     PL119      0.561122    0.038349 2386
Gam           PL28     PL3 0.468524    0.019412    14039
Gam           PL14     PL3 1.000000    0.000000 2647
Gam           PL23     PL3 0.018024    0.005954 3722
Gam           PL34     PL3 0.689014    0.023707 7294
Gam           PL64     PL3 0.388270    0.027811 5836
Gam           PL119 PL3 0.527748    0.039603 2473
SanBA PL28 PL14 0.517894    0.036753 3268
SanBA PL28    PL23 0.807974    0.019362 6789
SanBA PL14    PL23 0.682888    0.037111 2180
SanBA PL28    PL34 0.813198    0.012263    14620
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SanBA PL14    PL34 0.359916    0.025569 8753
SanBA PL23    PL34 0.670934    0.018355    15454
SanBA PL28    PL64 0.882230    0.015161 6735
SanBA PL14    PL64 0.685286    0.037939 2284
SanBA PL23    PL64 0.698032    0.029418 5055
SanBA PL34    PL64 0.047648    0.006840    15338
SanBA PL28    PL119 1.000000    0.000000 1965
SanBA PL14    PL119 1.000000    0.000000 558
SanBA PL23    PL119 1.000000    0.000000 1329
SanBA PL34    PL119 1.000000    0.000000 6786
SanBA PL64    PL119 1.000000    0.000000 1306
SanBA PL28    PL3 0.018220    0.006407 6538
SanBA PL14    PL3 0.908632    0.017523 3134
SanBA PL23    PL3 0.712210    0.023633 6421
SanBA PL34    PL3 0.800132    0.012650    15132
SanBA PL64    PL3 0.936948    0.011524 6297
SanBA PL119 PL3 0.098998    0.026815 1809
SanMar PL28    PL14 0.538406    0.031100 3777
SanMar PL28    PL23 1.000000    0.000000 7073
SanMar PL14    PL23 0.568600    0.027713 4863
SanMar PL28    PL34 0.961112    0.009524 5312
SanMar PL14    PL34 0.555418    0.039129 2639
SanMar PL23    PL34 0.389164    0.025549 6644
SanMar PL28    PL64 0.792758    0.024772 3486
SanMar PL14    PL64 1.000000    0.000000 2298
SanMar PL23    PL64 0.546778    0.029600 4613
SanMar PL34    PL64 0.040328    0.011010 3244
SanMar PL28    PL119 1.000000    0.000000 1830
SanMar PL14    PL119 1.000000    0.000000 1159
SanMar PL23    PL119 1.000000    0.000000 2304
SanMar PL34    PL119 1.000000    0.000000 1545
SanMar PL64    PL119 1.000000    0.000000 1027
SanMar PL28    PL3 0.005344    0.001991 8018
SanMar PL14    PL3 0.189062    0.024172 5412
SanMar PL23    PL3 0.315434    0.020304 10424
SanMar PL34    PL3 0.536634    0.024551 8333
SanMar PL64    PL3 0.066834    0.013564 5968
SanMar PL119 PL3 1.000000    0.000000 2739
Gamb          PL28 PL14 1.000000    0.000000 10841
Gamb          PL28    PL23 0.706772    0.010694 18950
Gamb          PL14    PL23 1.000000    0.000000 10881
Gamb          PL28    PL34 0.808766    0.006505 30960
Gamb PL14    PL34 1.000000    0.000000 17769
Gamb          PL23    PL34 0.629764    0.008632 28571
Gamb          PL28    PL64 1.000000    0.000000 14139
Gamb          PL14    PL64 1.000000    0.000000 8671
Gamb          PL23    PL64 0.546804    0.014626 13114
Gamb          PL34    PL64 0.164800    0.007751 22459
Gamb          PL28    PL119 1.000000    0.000000 8634
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Gamb PL14    PL119      1.000000    0.000000 4242
Gamb PL23    PL119      1.000000    0.000000 8283
Gamb PL34    PL119      0.190218    0.011966 14722
Gamb PL64    PL119      1.000000    0.000000 5485
Gamb PL28    PL3 0.179894    0.010955 13328
Gamb PL14    PL3 1.000000    0.000000 6579
Gamb PL23    PL3 0.002402    0.001359 12556
Gamb PL34    PL3 0.353052    0.009482 21177
Gamb PL64    PL3 1.000000    0.000000 8829
Gamb PL119 PL3 1.000000    0.000000 4696
Mahat          PL28    PL14 1.000000    0.000000 6412
Mahat          PL28    PL23 0.857734    0.009139 11801
Mahat          PL14    PL23 0.228538    0.028696 3571
Mahat          PL28    PL34 0.494886    0.011822 23867
Mahat          PL14    PL34 0.558682    0.016644 12406
Mahat          PL23    PL34 0.536898    0.011820 18664
Mahat          PL28    PL64 0.228388    0.017241 10488
Mahat          PL14    PL64 0.188030    0.025250 3160
Mahat          PL23    PL64 0.563828    0.027065 6374
Mahat          PL34    PL64 0.040052    0.004743 16563
Mahat PL28    PL119      0.193722    0.022657 5615
Mahat          PL14    PL119      1.000000    0.000000 1390
Mahat          PL23    PL119      1.000000    0.000000 3135
Mahat          PL34    PL119      0.600352    0.018929 11144
Mahat          PL64    PL119      1.000000    0.000000 2569
Mahat          PL28    PL3 0.157424    0.009986 15015
Mahat          PL14    PL3 1.000000    0.000000 4738
Mahat          PL23    PL3 0.703062    0.018157 9392
Mahat          PL34    PL3 0.248348    0.010222 22126
Mahat          PL64    PL3 0.688082    0.021743 8203
Mahat          PL119 PL3 1.000000    0.000000 4019
Cauca          PL28 PL14 1.000000    0.000000 3560
Cauca          PL28 PL23 1.000000    0.000000 6641
Cauca          PL14    PL23 1.000000    0.000000 6214
Cauca          PL28    PL34 0.297686    0.015411 13356
Cauca          PL14 PL34 0.562904    0.017400 12997
Cauca          PL23    PL34 0.546334    0.012458 20417
Cauca          PL28    PL64 1.000000    0.000000 3031
Cauca          PL14    PL64 0.310700    0.035451 2684
Cauca PL23    PL64 0.343480    0.026101 4909
Cauca          PL34    PL64 0.225854    0.015178 13257
Cauca          PL28    PL119      1.000000    0.000000 3977
Cauca          PL14    PL119      1.000000    0.000000 2875
Cauca          PL23    PL119      0.378410    0.026533 5632
Cauca          PL34    PL119      0.885768    0.007653 16076
Cauca          PL64    PL119      1.000000    0.000000 2813
Cauca          PL28    PL3 0.061684    0.010282 6734
Cauca          PL14    PL3 1.000000    0.000000 7233
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Cauca          PL23    PL3 0.037824    0.006406 11369
Cauca          PL34    PL3 0.018752    0.002483 21748
Cauca          PL64 PL3 1.000000    0.000000 5349
Cauca          PL119  PL3 1.000000 0.000000 7740
P-value for each locus pair across all populations
(Fisher's method)
-----------------------------------------------------
Locus pair Chi2 df P-Value
----------------- -------- --- --------
PL28 & PL14          17.563675 22 0.731522
PL28 & PL23 9.391057 22 0.991037
PL14 & PL23 8.839415 22 0.994128
PL28 & PL34          15.731918 22 0.828964
PL14 & PL34 7.890653 22 0.997438
PL23 & PL34          49.333956 22 0.000721
PL28 & PL64          16.090238 22 0.811382
PL14 & PL64 7.256899 20 0.995753
PL23 & PL64          22.679103 22 0.420035
PL34 & PL64           Infinity 22 Highly sign.
PL28 & PL119 22.110006 22 0.453339
PL14 & PL119 0.000000 22 1.000000
PL23 & PL119 4.471164 22 0.999977
PL34 & PL119 15.717005 22 0.829678
PL64 & PL119 1.155634 22 1.000000
PL28 & PL3 Infinity 22 Highly sign.
PL14 & PL3 14.466742 22 0.884090
PL23 & PL3 33.581197 22 0.054153
PL34 & PL3 18.365171 22 0.684131
PL64 & PL3 14.490128 22 0.883175
PL119 & PL3 11.249791 22 0.971001
Normal ending.
